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H ay dos clases de textcxs cientffi- 
cos: los que «cxplotan» y rapi- 
damente desaparecen, conic> 
fuegos de artificio que se agotan en si 
mismos, y los que pertlunm a lo largo de 
los anos, forillando con luz propia edition 
eras edicion. Ksre liforo, -nuestro- Hick¬ 
man. ha alcanzado la decima de las suyas 
de forma especial me nte brillante. Quie- 
nes lo conocemos hien lo foemos visto 
madurar a lo largo del tiempo, sin perder 
vigencia y ganando en rigor y claridacl de 
exposition. Eodna decirse que la evolu¬ 
tion, que Lanta a tent ion merece en sus 
paginas, tambien ha operado sofore el 
liforo mismo, adaptandolo a las nuevas 
tendendas cientfJlcas e incorporando los 
descuforimientos contemporaneos en un 
proceso de continua actualizacidn. 

Remitimos a I lector al Prefacio del 
liforo para una relation deiallada de las 
novedades que incorpora esta decima 
edition. No obstante, queremos destacar 
que esta nueva version espanola del texto 


introduce por primera vex el color en sus 
paginas, una novedad no solamente este- 
tica sino tambien didactica, porque los 
esquemas. diagramas e ilustraciones son 
asi mis facilmente asimilables por el estu- 
diante. Las fotografias, afoundantes y bien 
escogidas, muestran aliora los animates 
con sus colores reales, algo de gran 
importancia para el zoologo teniendo en 
cuenta el papel cjue representa el reco- 
nocimiento de los colores en la biologia 
animal. La Bibliografia al final de cada 
capitulo ha sufrido tambien una completa 
revision y actualization. incorporando 
referencias contemporaneas, que indu- 
cen al estudiante a participar del conti- 
nuo progreso de la Zoologia. AclemSs, 
los cladogramas cjue ilustran la filogenia 
de los distintos grupos animales se pre- 
sentan de forma mas didactica y airac- 
tiva. 

Queremos agradecer las sugerencias 
de diversos lectores que nos han llama- 
do la atencion sofore los errores de ante- 


riores ediciones. Espcramos seguir con- 
tando con su valiosa colafooracion. 

Como siempre, la labor editorial, per- 
sonificada en J. L. Timon, Maria Jesus del 
Sol y Marisa Alvarez, ha permitido llevar 
la empresa a fouen termino gracias a su 
dedication, competencia y fouen hater. 

Este es un liforo para esiudianles. quie- 
nes en ultimo termino deben «tligerir» su 
contenido, pero tambien para sus profe- 
sores, que pueden encontrar en el una 
slntesis programatica para sus clases y 
multiples indicaciones de fuentes adicio- 
nales de information. El equipo que ha 
preparatlo esta edicion ha trabajado con 
ahtneo y, sofore toclo, con illusion por ofre- 
cer a los estudiantes tie Biologia en len- 
gua espanola un texto riguroso, comple- 
to y actualizado. Nueslra mejor recompensa 
sera ver, una vez mas, a nuestros alumnos 
con «el Hickman» bajo el brazo. 

Madrid, julio de 1998. 

Ki:knajNdo Pardos. 
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H ace cuarenta y cl os a A os. cua ri¬ 
el o cl padre eld mayor de los 
autores complete) la primera edi¬ 
tion de este texto. la Zoologia ya era una 
disciplina hien asentada, que habia surgi- 
do en e! siglo xix del enorme interes 
popular por e! estudio de la Historia natu¬ 
ral. Los principios c}ue configuran hoy en 
ilia el armazon conceptual de la profesion 
zoologica se habian formalizado nuiclio 
antes de que apareciera la primera edi¬ 
tion, y los zoo logos ad opt a ban y se bene- 
ficiaban cad a vez mas de los metoclos y 
tecnologias desarrolladas por otras ramas 
de la Ciencia. Pero en el relativamente 
corto lapso entre la primera edicion de 
este texto y la actual, la aceleracion de los 
descubrimientos centificos ha producido 
dramaiicos cambios conceptuales en la 
ciencia zoologica. Hace cuarenta y cl os 
anos. los zoologos todavia adoptaban el 
sistema de ciasificacion de dos reinos, ani¬ 
mal y vegetal. Las ideas sobre poblacio- 
nes eran relativamente nuevas en el pen- 
samiento evolutive), y la metodologia 
dadista. introducida por Willi Hennig en 
1950. permanecena ignorada a tin duran¬ 
te dos decadas. Solo dos anos antes de 
que apareciera la primera edicion de este 
libro, James Watson y Francis Crick publi¬ 
can >n la famosa estructura quimica del 
I)NA. La genetica molecular estaba en 
panales, y la ingeniena genetica, con sus 
enormes beneficios para la Humanidad. 
no era siquiera una promesa. Faliahan 26 
anos para el primer caso registrado de 
SIDA. Los principios de la Ftologia eran 
desconocidos en los Kstados l nidos, y 
todavia quedaban seis anos para que Jane 
Goodall comenzara sus estudios sobre la 
vida social de los chimpances. La pobla- 
cion mondial hace 42 anos era la mi tad 
de la actual, pero ya empezaban a pre- 
ocupar los problemas ambientales serios. 
Hasta ocho anos despues no publicana 
Rachel Carson su famosa y polemica 
Silent Spring, que documento la amplia 
destruction de aves canoras y otros ani- 


males salvajes por el uso indiscriminado 
de DDT. 

Hn respuesta al incremento de los 
descubrimientos zoologicos, Integrated 
Principles of Zoology evolucionb gra¬ 
dual men te eon forme los autores de cada 
edicion se esforzaban en reflejar los cono- 
cimientos de su tiempo Al igual que 
otros textos cientificos modernos, con 
profusas ilustraeiones y abundantes acce- 
sorios pedagogicos. esta decima edicion 
guard a poca semejanza con la primera. 
A pesar de ello, cieitas caracteristieas que 
distinguieron a la primera edicion, y que 
eran imicas entre los libros de zoologia 
de la epoca, permanecen en la presen te 
edicion. Hi establecimiento y la integra- 
cion cle los principios evolutivos y el 
enfasis en la investigacion zoologica 
como melodo para resolver interrogan- 
tes ban caracterizado a to das las edi clo¬ 
nes. Otros rasgos cjue aparecieron ya en 
la primera edicion son un ensayo intro- 
ductorio a cada capitulo, cjue explica la 
posicion del grupo en el keino Animal y 
las caracteristieas cjue lo distinguen; un 
a pend ice historico c[iie recoge descubri- 
mientos clave y publicaciones que ban 
tenido gran influencia en el desarrollo de 
la Zoologia; los comentarios a las refe- 
rencias bibliograficas y el origen de los 
terminos tecnicos. 


NOV ED AD ES DE LA 
DECIMA EDICION 

Aunque esta edicion de Zoologia, prin¬ 
cipios in teg rales, con su form a to a tres 
columnas v sus numerosas ilustraeiones 
nuevas en color, tiene un aspecto dife- 
renle a la edicion anterior, la organiza- 
cion de los capirulos permanece funda¬ 
mental mente inalterada. Ademas de las 
numerosas actualizaciones y cambios en 
los distintos capitulos, hemos hecho los 
cladogramas de los capitulos sislematicos 


mas asequibles a I anadir iconos en color 
que representan grupos animates especi- 
ficos. Se ban anadido ensayos introduc- 
torios sobre “Posicion en el Keino Ani¬ 
mal» y “Aportaciones biologicas** a lodos 
los capitulos de los Cordados, Hemos 
intensificado en esta edicion la atencion 
sobre temas ambientales. Actual mente. el 
interes acerca del mundo animal presen- 
ta nuevas urgencias, ya que nos vemos 
ibrzados a reconsiderar nuestra posicibn 
en la naturaleza, y a decidir que quere- 
mos hacer de este mundo y cle las cria- 
tliras con las que lo compartimos. 

Las principals rev is i ones que se ban 
1 leva do a cabo en cada una cle las cinco 
partes del texto se explican a eontinua- 
cion. Hemos revisado todos los capirulos 
para actualizar el texto, y a la vez elimi- 
nar cl eta lies excesivos y hacer mayor enfa¬ 
sis en conceplos has i cos y en el pa pel de 
la experi men radon y los estudios corn- 
parados en Zoologia. Hemos mantenido 
y reforzado aspectos pedagogicos intro- 
diici dos en ediciones anteriores. Algunas 
de el las son los prologos que abren cada 
capitulo, que tratan algun tema relado- 
nado con su contenido; los resumenes cle 
los capitulos y el cuestionario de repaso, 
que ayudan al alumno a comprender y 
estudiar; el origen. incluicio en el texto, 
de los no mb res genericos de los anima- 
les; las nolas en recuadros coloreados, 
previamente iiotas al margen, que rel’uer- 
zan y complelan el material del texto; y 
un extenso glosario con la elimologia y 
la definition de terminos zoologicos. 

Parte primera: 
Introduction a la 

VIDA ANIMAL 

Los cinco capitulos de esta unidad expli- 
can las earaclerislicas generates de los sis- 
temas vivos, la quimica y el origen cle la 
vida y la estructura v funcion cle las ce- 
lulas animates. FI Capitulo 1, completa- 
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Prchic io 


mente revisado en la novena edition, 
introduce al lector cm la evolut ion, la 
gcnetica v cl deductivismo hipotetico, y 
los principios que subyacen al estutlio 
zoologico. I I Capi'tulo 2, .sobre la cjuimi- 
ca tic la vitla. esta disenatlo para ayutlar 
a cslutlianics con limitados conocimicn- 
tos basictxs Jc Quimica En cl Apendice B 
sc proportion a information adicional 
sobre la estructura basica tic la materia. 
En cl Capitulo 3, sobre cl origen dc la 
vida. hemos incorporatlo nueva in for¬ 
mat: i6n sobre la atmoslcra primiti\a de 
la Tierra, la idea tic que cl melano y cl 
amoniaco potlrian haberse originadn tie 
planctcsimales o afloramicntos hitlralvr- 
males, y la hi|>otcsis dc Knoll para cxpli- 
car la explosion cambrita. Entre las nove¬ 
lla ties tie los tlos ultimo* capitulos dc esta 
unitlad sc cjh uenira el conceplo dc poto 
citosis. el sorprendente comportamienlo 
de las libras tlel huso acromatico. que 
«ianiean» los cinetocoros en la mitosis, v 
una explication complciamcnie revisatla 
y reilustrada sobre la hipotesis quimios- 
motica tic generation tic ATP. Tambicn 
hemos rehecho el tratamiento de la gli- 
colisis y revisado varias ilustrationes ya 
existentes. 

Parti: sfglnda: 

CONTINUIDAD Y FVOI.IJCION 
DF LA VIDA ANIMAL 

Los cualro capitulos tie la Pane II se dedi¬ 
can a las propictlades que comparten los 
sistetnas vivos: reprotluccion, tlesarrollo. 
posesion tie un program.i genetico y tie 
una historia evolutiva. Memos revisado y 
reorganizado cl Capitulo <> sobre la repro¬ 
tluccion, para logrur una vision mas com 
pleta tlestle un punlo tie vista com pa - 
ratio. Memos extendido la explicat ion 
sobre los bcnelicios de la reproduction 
sexual, hemos rehecho la section sobre 
la formation dc las celulas reprotludoras 
para incluir el concepto tie linea germi¬ 
nal. hemos explicado la determination 
no genetica tlel sexo, e incluido una 
nueva section sobre sislemas reproduc 
tores tie los inveriebrados. En el Capitu¬ 
lo 7 hemos reescrito y aliment ado la sec¬ 
tion sobre la expresion genica para 
incluir los recientes y prometedores tra- 
bajos acerca tic las homologous dc los 
genes homeolxix. que eodilican la infor¬ 
mation positional durante el tlesarrollo 


tie los met a zoos. Dado que la mayoria de 
los esmdianies enlran en conuiclo con la 
genet ica en oinis asignat liras, se han con- 
densado los Capitulo 8 y 9 de la edition 
anterior en un nuevo Capitulo 8. <jue se 
ha titulado «Los princ ipios de la (leneti- 
ca». Se ha redactado de nuevo la section 
sobre genetic a del cancer, introducien- 
do.se las proteinas Has v p33 como pro- 
duclos tie oncogenes y genes de supresion 
tumoral, respectivamente. PI Capitulo 9. 
sobre evolution organica. se inicia con 
una exposition sobre la vida tie Darwin 
y desarrolla los cinco componenies fun 
damentales tie su leoria evolutiva. un 
enfoque inlrotlucitio con exito ya en la 
novena edition del libro. 

Parti; tercera: 

La DIVLRSIDAI) 

DF. LA VIDA ANIMAL 

Los 22 capitulos dc esta unitlad Ionium 
el niicleo tie la mayoria de los cursos tie 
Zoologia. Los 20 capitulos i|ue repasan 
los filos animales y los protistas con ras- 
gos animales (protozoos) estan precedi- 
dos por tlos capitulos introductorios. I*I 
primero tie ellos es un corto pero impor- 
tante capitulo sobre la arquitectura ani¬ 
mal. que describe los componenies del 
cuerpo tie los metazoos y define la orga¬ 
nization de los arquetipos corporales. El 
segundo capitulo tie esta unitlad explica 
los principios de la taxonomia animal y 
como son aplicados por las distintas 
escuelas tie la taxonomia evolutiva y el 
tladismo HI material de amlx>s capitulos 
prepara al estudiante para la estructura 
organi/ativa del resto del libro. 

De los mut hos cambios licchos en 
los l i capitulos que tratan de los inver- 
tebrados (Capitulos 12 a 2^), rnenciona- 
remos solo unos cuantos: una tliscusion 
puesta a I tha sobre cl movimiento aine- 
boitle. nuevo material sobre los ammo- 
noideos. un tratamiento mas extenso de 
los poliquetos. un mayor entasis de las 
garrapatas como veclores, la inclusion tie 
una labia con la tiasificacion de los crus* 
tAceos, y una tliscusion tie la evolution 
de las alas de los inset tos. Entre los varias 
cambios recientes en la clasificacion tjue 
se han incorporatlo se encuentran las 
pruebas moleculares que nos permilen 
situar a los Clcnoforos I’ilogeneticamen- 
te fuera del grupo que comprende a los 


Cnidarios y los Placozoos. Los Turbela* 
rios se consideran hoy parafileticos. y su 
nombre se mantiene solamente por su 
lamiliaridad entre los zoologos. La sor¬ 
prendente subversion de la expresion 
genica del hospetlatlor por parte tie f ri 
cbincllas pp. recibe una mayor atencion. 
y se subraya que actualmente se recono- 
cen cinco especies en este genero. Al 
reorganizai las discusiones sobre la filo- 
genia tie los jirotoslomos, hacemos no¬ 
tar tjue las evidencias apuntan a la exis¬ 
tent ia de tlos grupo.s de protostomos 
menores, uno con afinitladcs hacia los 
anelidos y olro hacia los artopodos. La 
section acerca de la filogenia tie los 
equinodermos se ha extendido para 
incluir a los carpoidcos y los helicopla- 
coideos, y se menciona que las pruebas 
moleculares plantean serias tludas sobre 
si los quetognatos son deuterftstomos, 
grupo al tjue tradicionalmente se han 
asignado. 

Entre los numerosos cambios tie los 
seis capitulos dedicados a los cortlados 
(Capitulos 26 a 311 se encuentran nueva* 
secciones con las implicaciones tie la 
investigation sobre los genes homeolxix 
del anfioxo, el descubrimicnto tie los ani¬ 
males conotlomos. la evolution tie las 
extremidades tie los telrapodos y una sec¬ 
tion especial acerca tie la evolution tie 
los dinosaurios. Tambicn hemos revisa 
tlo y puesto al dia la tiasificacion tie las 
aves y tie los mamiferos 1*1 aspecto y la 
utilidad tie estos capitulos se ha nicjorado 
con la introduction de varias ilustrationes 
nuevas. HI tratamiento tie la evolution 
humana. (jut* en etliciones previas se 
encontraba en el capitulo sobre Ia evolu¬ 
tion organica, se ha trasladado al final tlel 
capitulo tit* los mamiferos (Capitulo 3J). 
Vluchos profesores abortlan conjunta- 
mente en sun clases la evolution liuma- 
na y de los mamiferos. y nosotros tree- 
mos tjue la historia evolutiva tlel hombre 
ilustra mejor las adaptaciones tie los 
mamiferos que los principios evolutive)s 
generales. 

Parte ci jarta: 

Acitv idad vitai. 

Hsia section consta tie seis capitulos con 
un enfoque comparado tie los sistemas 
luncionales de los animales. y un capi¬ 
tulo final sobre comportamiento animal. 





Para esta edicion hemos afiadido una 
nticva seccion .sobre d control cle la con¬ 
traction muscular (Capitulo 32), sc ha 
rcformado por complete) el traiamiento 
dc la tunc ion del rifton de los vertebra- 
dos (Capitulo 33) y se ha revisaclo y pues- 
to al dia el Capilulo 37, sobre el sistema 
endocrino. Al igual t|ue en cdiciones 
anteriores, los rapiclos avanees cn cl cam- 
po de la inmunologia nos ban ohligado 
a rcescribir esta seed on por complete). 
Dcbido a la investigation sobre las cito- 
quinas de los anos 80, que virtualinente 
revolucionaron la inmunologia, liemos 
mencionado las mas importantes y sus 
funciones respectivas. FI enfoque evolu- 
tivo del ultimo capitulo, sobre el com- 
portamiento animal, con numerosos 
ejcmplos de conducla instintiva y social, 
refuerza ante los estudiantes la «lilosofia n 
cvolutiva que impregna loda la obra. 

Parte quinta: El animal 

Y SU AMBIENTE 

Muchos profesores utilizan el capitulo 
sobre la biosfera y la distribucion animal 
(Capitulo 39) como tin a introduce ion al 
Capitulo 40, que trala de los principios 
de la Ecologia. Para esta edition hemos 
incrcmentado el traiamiento del gran 
intercambio americano del Capitulo 39, 
con una nueva ilustration. Se ha supri¬ 
nt ido una section litulada «Printipales 
regiones faumsticas» porque este con- 
cepto esta actualmente consideraclo como 
de poca importancia por muchos bio- 
gcografos. Las regiones faunisticas se defi- 
nieron principalmente sobre la base de 
la distribution de los mamiferos, que se 
explica mas adecuaclamente en la section 
final de la teoria de la tleriva continental. 
El Capitulo 40 (Hcologia animal) exami- 
na algunos de los conceptos fundamen- 
tales de la ecologia. Kntrc los cambios 
para esta edition se cncuentra una expli¬ 
ca cion, acorn panada de una nueva ilus- 
tracion, sobre el concepto de gremio, 
ejemplificado con el clasico estudio de 
Robert MacArthur. 


Auxiliares 

PEDAGOGICOS 

Para ayudar a los estudiantes en el desa- 
rrolio del vocabulario, hemos impreso 


en lelra negrita las palabras clave, e incli- 
camos la etimologia de los terminos tet¬ 
ri i cos y zoo logic os v de los nombres 
generic os cle los animales cuando apare- 
ten por primera vez en el texto. De esta 
forma, los alumnos se Tamiliarizan gra- 
dualmente con las raices mas com tines 
cle muchos terminos tecnicos. Un exten- 
so glosario cle mas de 1J00 terminos pre- 
senta etimologias y definiciones cle cada 
lino de el los. Mas cle 160 nuevos termi¬ 
nos se ban incluido o redefinido para esta 
edition. Una caractenstica distintiva de 
este texto son los prologos de cada 
capitulo, que clesarrollan un tema rela- 
cionado con cl contenido del capitulo 
rcspectivo. Algunos exponen principios 
biologicos, particularmente evolutivos; 
otros (especialmenre en los capitulos 
sobre gmpos animales) resaltan rasgos 
distintivos del grupo a que se dedica 
el capitulo. Todos ellos intentan pre- 
sentar un concepto importante extrat- 
do del capilulo de una forma alractiva, 
cle facil lectura para el estudiante, cjue 
despierte su interes y pique su curio- 
.sidad. 

Las not as, distribuidas por toclo el 
libro, aumenlan el marerial del texto, con 
information adicional sin interrumpir su 
discurso. Hemos preparado muchas nue- 
vas notas para esta edition, y reformaclo 
muchas de las ya existenles. 

Para ayudar a I estudiante a repasar 
los capitulos, cada uno cle ellos termina 
con un resumen una lista de preguntas, 
o cuestionario. y una bibliografia 
comentada. Las preguntas del cuesriona- 
rio permiten al estudiante comprobar su 
comprension y retentiva del material del 
capitulo. 

I I apendice liistorico. exc lusivo cle 
este libro, enumera descubrimienlos clave 
en Zoologia, y aparlc, presenta libros y 
publicaciones que ban inlluido en gran 
manera sobre el desarrollo de esta cien- 
cia. Muchos lectores ban encontnido en 
este apendice una fuente de information 
valiosisima, que se consuha niucbo des¬ 
pues cle haber lerminado los esruclios 
oficiales. 

De nuevo, William C. Ober y Claire 
W. Garrison ban perfeccionado la parte 
grafica cle la obra con muchas ilustracio- 
nes nuevas en color, que sustituyen a otras 
antiguas o acompanan a nuevo material. 
Las facultades artisticas cle Hill, su conoci- 
miento cle la Biologia y su experiencia 
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adquiridu en la practica cle la Medicina, 
ban enriqueciclo este libro a lraves de seis 
cle sus ecliciones. Claire trabajo como 
enfermera cle pediatria v obstelricia antes 
cle dedicarse por complete) a la illustration 
cicnlifica. Los libros ilustrados por Hill y 
Claire ban recibido el reconocimienio 
national y ganado premios de la Asso¬ 
ciation of Medical Illustrators, del Ameri¬ 
can institute of Graphic Arts, del Chica¬ 
go Hook Clinic, Printing Industries of 
America, y Bookbuilders West. Tambien 
ban sido merecedores del Art Directors 
Award. 
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• Instructor’s Manual and Test 
File (also available as a Compu¬ 
terized Test Bank) 
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La vida: Los 
principios 
biologicos y la 
ciencia zoologica 


Los principios basicos 

N'ucstro conocimiento del numdo animal anmenta no de 
manera pasiva o por a/ar, sine; debiclo a la aplicacion activa de 
una serie de principios fundamentales qnc guian nueslras 
investigaciones. IX? la misma forma cjne la investigacion 
espacial esta tanto dirigida como limitada por la tecnologfa 
disponible, la exploration del niundo animal depende en gran 
manera de nuestros interrogantes. metodos v principios. HI area 
de conocimiento que llamamos Zoologia solo tiene sentido si 
los principios que ulilizamos en su construction son clams. 

Los principios tie la Zoologia motlerna lienen muy diversas 
fuentes y una larga historia. Algunos derivan tie las leyes tie la 
fisica y la qufmica. que se cumplen en Lodes los sisiemas 
vivos. Otros derivan del meiotlo dentifico, que nos dice que 
nuestras hipotesis sobre el mundo animal son inutiles a menos 
que nos dirijan a ohtener dates que las confirmen. Muchos 
principios imponantes derivan tie estudios previos sobre ti 



mundo vivo, del que los animates son solo una parte. I .os 
principios tie la herencia. la variacion y la evolution organica 
conduced ei estudio tie la vida desde sus formas unicelulares 
mas simples liasta los animales, bongos y planras mas 
complejos. Ya que todas las formas de vida com parte n una 
hisroria evoluliva comun. los principios dcrivados del estudio 
tie un grupo a menudo se aplican a otro. A1 rasirear los 
origenes tie nuestros principios operatives vemos que los 
zoologos no estan aislados en si misrnos. sine que son pane 
integranie tie la comunitlatl cientifica. 

Comenzaremos nuestro estudio de la zoologia no 
restringienclo nuestro enfoque al mundo animal, si no con una 
busqueda mucho mas amplia tie nuestros principios mas 
basicos y sus diversas fuentes. Hstos principios tlirigen nuestros 
estudios sobre los animates y simultaneamenre los integran en 
el contexto, mas amplio. del conocimiento humane. ■ 
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I.a Zoologhi, el esmdio cirnlil'ico tie hi 
vida animal, se crige sohre siglos tie inte- 
imgantes que el hombre se ha planiea- 
dn sohre el mundo animal La mirologiti 
tie casi cualquier culrura puetle ilusirar 
intentos de resolver los misterios tie 
la v ida animal y sn origen. Iloy en tlia 
los zoologos se enfrentan a los mismos 
misterios eon los mas avanzatios meto- 
do,s y tecnologias. desarrollatlos por 
todas las ramas tie hi cient ia. Comenee- 
mo* por registrar la (liversitlad de (a vida 
animal y organizarla tie forma sistema- 
liea. Ksle proeeso complicado y excitanie 
se apoya en las eontribnciones intlivi- 
d Li ales tit* eientos tie zoo logos que tra- 
kijun en lotlas las tlimensiones tie la 
hiosfera (Figura 1 1). A traves de este 


trahajo inlenlamos eomprentler como se 
origino la diversitlatl animal y como los 
animales llevan a eaho los procesos Vita¬ 
les basicos que les permiten atlaptarse 
y sobrevivir en tantos ambientes tlile- 
rentes. 

ILste capitulo expone las propietlatles 
luntlameniales tie la vida animal, los prin- 
cipios metodologicos en que se basa su 
estutlio, y tlos importantes teorias que 
gtiian nuestra investigation: (1) la teoria 
tie la evolution, principio organi/ador 
central tie la biologia, y (2) la teoria cro- 
rnosomiea de la herencia, que conduce 
nuestro estudio sohre la herencia y la 
variation en los animales. Kstas teorias 
unilican nuestro contx imiento del mundo 
animal. 


Propiedades 

FUNDAMENTA1JES 
I)E LA VIDA 

iSF. PUF.DE definir la vida? 

Nuestra disc us ion comienza con una pre- 
gunta dificil: ;que es la vida? Aunque se 
ban hecho durante anos niuchos inten- 
tos tie tkiinir la vida, actualmcnte pare- 
ce tiaro que las definicioncs simples 
estan condcnadas al fracaso. Al tratar tie 
definir la vida tie una mancra sencilla. 
estamos asumientlo (jue la vida ha man- 
lenido cieiias propiedades inmutables a 
lo largo de su historiu. Sin embargo, las 
propiedades que la vida prcsenta boy 
(pp. 4-9) son muy tlifercntes a las que 



( I) 

Figura 1-1 

Algunas de las muchas dimensiones de la investigacion zoolbgica: A, Observacibn de morenas en Maui, Hawaii; B, Trabajando con osos 
polares sedados; C, Anillando anades reales; D, Observando una Daphnia pulex (x150) con el microscopio. 

D. SlUA/isuals Unlimited, detalle, T. E. AdamsA/isuals Unlimited. 
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tenia cn su origen. Mas que mostrar pro- 
piedades Iijus. la historia de la vida nines- 
tra un cambio pcrpeluo. lo tjLie llamamos 
et'o/itcion. Conforme la genealogia tie la 
vida progresaba y sc ramilicaba a panir 
tie sn forma mas primitiva hasta los millo- 
nes de cspciies aciualos. lueron apare- 
ciendo nuevas propiedades que evolu- 
cionaron y pasaron tie generation en 
generation. A traves de este proceso. los 
sisiemas vivos han producidn nuichos 
rasgos extrahos y especlaculares. que no 
tienen contrapaiiida cn el niundo inani- 
mado. Estas pro pied a ties inesperadas 
emergen en muchas lineas difercnles cn 
la historia evolutiva de la vida y dan lugar 
a la gran diversitlad de organismos qtie 
podemos observar en la aelualidad. 

Podria lentarnos definir la vida sol ire 
la base de sns propicdadcs mas extend i- 
das, que eran cvklentes ya en su origen. 
Por ejemplo, la replieac ion de moleculas 
se puede rust rear hasta cl origen tie la 
vida y re present a una de sus propieda- 
des mas nniversales. Sin embargo, un 
inlenro de definir la vida basado en las 
propiedades presentcs en su origen da 
lugar a un gran problem a. Hsias earacte- 
risticas son probablcmente las mis mas 
que los seres vivos com part cn con algu- 
nas formas no vivas. Para estudiar el ori¬ 
gen de la vida debemos preguntarnos 
tomo las moleculas organicas adquirie- 
ron la capacidad de replicarse de forma 
precisa, pero blonde trazaremos la fron- 
tera entre acjucllos procesos replicativos 
que definen la vida, y aquellos otros que 
no son sino propiedades quimicas gene- 
rales tie la materia de la que surgio? La 
replication de estructuras cristalinas com 
plejas en formas quimicas no vivas puede 
confundirsc, por ejemplo, con las pro¬ 
piedades de replication molecular que 
asociamos con la vida. Por otro lado. 
podriamos intent a r definir la vida utili- 
zantlo solamente las propiedades mas 
avanzadus que caracrerizan a los sisiemas 
vivos altamente evolucionados que cono- 
ccmos hoy en dia. HI mundo inanimado 
no entorpeceria esta dellnicion. pero esta- 
riamos eliminando aqucllas formas tie 
vida muy tern pranas, antecesoras de 
todas las restantes y que confieren a la 
vida su unidatl historica. Hn conclusion, 
nueslra dellnicion se debe basar en la his¬ 
toria cornun de la vida en la Tierra que 
le proporciona una identidad propia y la 
distingue del mundo no vivo. Podemos 


seguir esta historia comun hacia alias en 
el liempo. dcstlc las diversus formas que 
observamos hoy v en el registro fosil 
hasta mi antccesor comun que a pa redo 
en la atmosfera de la primitiva Tierra 
(Capitulo 3>. Todos los organ ismos que 
lornum parte de esta larga historia de des- 
ccntleneia hereditaria tlestle la forma de 
vida ancestral comun quedan incluitlos 
en nuestro conceplo tie vida. aunque no 
sobrevivan en la actualidad. 

Aunciue no intenlemos limitar la vida 
a una dellnicion simple, si podemos iden- 
liflcar a I mundo vivo y separarlo del in¬ 
animado. Muchas propiedatles impor- 
tantes han surgitlo a lo largo tie la historia 
vital y se presentan en los seres vivos en 
diversas combinaciones. Estas propieda¬ 
tles identilican inequivocamcnie a sus 
|x>seed(>res como pertenecientes a la cnii- 
tlad historica uniiaria tjue llamamos vida. 
'Pales caracieres cstan presenter en las 
formas tie vida mas evolut ionatlas, como 
las i|ue componen el mundo animal, y 
consideramos muy improbable cjue se 
pierdan durante la futura evolucidn tie la 
vida. ya <|ue son esenciales para el man- 
lenimienlo y funcionamiento tie las for¬ 
mas tie vida que las poseen. Aunc|ue no 
escojamos definir la vida sol ire la base de 
cstas propiedades. elk) no signifiea cjue 
excluyamos esta posibilidad 

CARA!rrERES GENERALI'S 
DE LOS SISTEMAS VIVOS 

Durante la historia de la vida. los carac- 
teres genera les mas import antes que han 
apurccido son: la exdusividad quimica, 
la complejidad y la organizat ion jerar- 
cjuica, la reproduce icin (herencia v varia- 
cion), la [losesion de un program:! gene- 
tico, el metabolismo, el desarrollo y la 
interaccion ambiental. 

1 Exdusividad quimica. Los sisle 
mas vivos tnueslran una organization 
molecular exclusiva y compleja. La his¬ 
toria de la vida se ha caracterizado por 
un conjunto tie grandes moleculas, cono- 
citlas como macromoleculas, que son 
niucho mas complejas cjue las tie petjLie- 
no tamaho tjue constiluyen la materia no 
viva. Hstas macromoleculas estan com- 
puestas por los mismos lipos tie atomos 
y de enlaces qirimicos tjue aparecen en 
la materia inerte y ohedecen todas las 
ley us funda me males de la quimica 
(Apendice H); lo que las liace unit as es 


solamente su organizacion estructural 
compleja. Distinguimos cuatro calegorias 
principales tie macromoleculas biologi- 
cas: acidos nucleicos. proteinas. hidratos 
de carbono y lipidos. Estas catcgorius 
difieren en la estmetura de sus paries, en 
los enlaces qunnicos tjue mantienen jun¬ 
tas sus subunidadcs y en sus liinciones 
en el sisiema vivo. 

Las estructuras genera les de estas 
macromoleculas evolucionaron y se esta- 
bilizaron muy pronto en Li historia de la 
vida. Con algunas modilicacioncs, las mis- 
mas estructuras genera les se encuenlran 
en todas las formas de vida tjue obser¬ 
vamos actualmente. Las proteinas, jior 
ejemplo, contienen unas 20 clases esjie- 
CiPicas de subunidatles aminoacidas. uni- 
das |)or enlaces puptidicos en una 
secuencia lineal (Figura 1-2). I lay otros 
enlaces atlicionales entre aminoacidos no 
atlyacenies en la catlena de la proteina, 
que confieren a esta una estruclura rritli- 
mensional compleja (Figuras 1 2y 2-1 i). 
Una proteina ripica comiene varios cien- 
tos tie aminoacidos. A pesar de la esta- 
bilidad tie esta estructura protuica basi- 
ca. la ortlcnacion tie los distintos 
aminoacidos en la molecula de proleina 
esta sujeta a una enorme variacion. F.sta 
variacion es en ultimo termino resjion- 
sable tie gran parte tie la diversitlad que 
observamos entre las diferetites formas 
de vida. De forma semejante. los acidos 
nucleicos, los hidratos tie carbono y los 
lipidos contienen enlaces caracteristicos 
que unen subunidadcs variables. Fsto 
proporciona a los sisiemas vivos tamo 
una uniformidud biocjuimica como una 
gran diversidad poiencial. 

2. Complejidad y organizacion 
jerarquica. Los seres iii'os mitesirau una 
or^afiizaciihi jerarqi(ica exclusiva r com¬ 
pleja. La materia inerte esta organizada al 
menos en atomos y moleculas y a menu- 
do con un mayor gratlo de organization. 
Sin embargo, en el mundo vivo, los ato- 
inos y las moleculas se comhinan segun 
pat rones cjue no existen en el mundo 
inerte. En los sisiemas vivos encontramos 
una jerarquia tie niveles que induye, en 
orden tie complejidad ascendcnte, macro¬ 
moleculas, cel ulas, organ ismos. pobla- 
ciones y esjiecies (Figura 1-3). Cada nivel 
se organiza sobre el inmediatamente infe¬ 
rior y tiene su propia estructura interna, 
tjue a menudo es lambien jerarcjuica. F.n 
una celula, por ejemplo, las macromole- 
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Figura 1-2 

Simulacion por ordenador de la estructura tridimensional de la proteina lisozima (A), Utilizada por los animales para destruir bacterias. La 
proteina es un cordon lineal de subunidades denominadas aminoacidos, unidas como se muestra en B, que se pliega segun un patron 
tridimensional para formar la proteina activa. Las esferas blancas corresponden a los atomos de carbono, las rojas al oxigeno, las azules al 
nitrogeno, las amarillas al azufre y las verdes al hidrogeno, mientras que las negras (B) representan grupos moleculares constituidos por 
diversas combinaciones de carbono, oxigeno, nitrogeno, hidrogeno y azufre, que difieren en los distintos aminoacidos. En A no se muestran 
los atomos de hidrogeno. La estructura molecular purpura que aparece en A es parte de la pared de la bacteria que ha roto la lisozima. 

A, Cortesia del Centro Cientifico de IBM en el Reino Unido. 


culas se organizan como ribosomas, cro- 
mosomas y membranas, y estas a su vez 
se combi nan de diversas formas para 
constituir estrucl uras su heel u la res mas 
complejas llama das organ u los, como las 
mitocondrias (Capitulos 4 y 5). til nivel 
de organismo (iene rambien una subes- 
taictura jerarquica: las celulas forman teji- 
dos, que se combinan en organos, y estos 
a su vez lo hacen en sistemas (Capitulo 
10 ). 

La cel ill a (Figura 1-4) es la unidad 
semiautomatica mas pequena de la jerar- 
quia biologica en su capacidad para lle- 
var a cabo sus funciones basicas, inclui- 
da la reproduction. La replication tie las 
moleculas y los componentes subcelula- 
rcs se produce unicamente en el contex- 
to celular, nunca de forma indepentlien- 
te. La celula es por tanto consideratla 
como la unidad basica de los sistemas 
vivos (Capitulo 4). Fodemos aislar celu- 
las de un organismo y hacer que crezcan 
y se multipliquen bajo contliciones de 
lahoratorio y en presencia Cinicamente de 
nmrientes. Rsto no es posible con mole¬ 
culas individuales o componentes subce- 
lulares, que necesitan otros constituyen- 
tes celula res atlicionales para reproclucirse. 

Cada nivel sucesivamente mas alto de 
la jerarquia biologica esta compuesto por 
unitlades del nivel inferior precedente. 



Figura 1-3 

Volvoxglobator( p. 226) es un fitoflagelado 
pluricelular que muestra tres niveles distintos 
de jerarquia biolbgica: el celular, el del 
organismo y el poblacional. Cada esfera es 
un organismo independiente cuyas celulas 
estan incluidas en una matriz gelatinosa. Las 
celulas mayores tienen funcibn reproductora, 
y las mas pequehas llevan a cabo las 
funciones metabolicas generales del 
organismo. Estas esferas juntas forman una 
poblacion. 

Una caraclerislica importante de esta 
jerarquizacion es que las propietlades tie 
cualquier nivel dado no puetlen obre- 



Figura 1-4 

Micrografia electronica de celulas 
epiteliales ciliadas y celulas secretoras de 
mucus (pp. 50 y 189-190). La celula es la 
pieza basica de los seres vivos. 

nerse ni siquiera con el conocimiento mas 
completo de las propietlades tie sus par¬ 
tes componentes. Un cameter fisiologico, 
como la presion sanguinea, es una pro- 
piedatl del nivel tie organismo; es impo- 
sible pretlecir la presion sanguinea tie 
alguien a parrir del conocimiento de las 
caracteristicas fisicas de las celulas intii- 















6 


Parte I. lntrcxluccion a la vida animu! 


Tabla 1-1 


Diferentes niveles jerarqulcos de complejidad biologica en los que se encuentra 
reproducclon, variacion y hercncla. 

Nivel 

Esenia temporal 
dc reproduction 

Campos de cstudio 

Metodos de estudio 

Algunas propiedades 
emergentes 

Cflula 

Hor.is (celula tie mamifero 
■ ~16 horas) 

biologia celular 

Microscopic> Cluminico, 

electronico), bioquimica 

Replication t romosomita 
(meiosis. mitosis), sintesis 
tie niaeroniolecuias 
(DNA. RNA. proteinas. 
Hpitlos. polisacarklos) 

Organ is mo 

l-ionis a dias Uinictiular); 
dt as a a ft os 
(pluricelular) 

Anatomia. fisiologia y 
genetica de 1( >s 
organismos 

Diseccion, eiurecruzainientos 
geneticos. estutlios 
clinieos 

Esiructura, funciones y 
coordinacion de tejitlos. 
organos y sistemas 
organicos (tension 
arterial, temperatura 
corporal. percepci6n 
sensorial, alimentation) 

Poblacion 

Hasta miles cle anos 

Biologia de las 

poblaciones, genetica 
tie la* poblaciones. 
ecologia 

Ana lists cstadfcticn de la 
variacion. abundancia y 
distribution geografica 

Esirueturas sociales, sistemas 
de emparejamiento, 
distribucion tie los 
organismos por edades, 
niveles de variacion. 
accion de la selection 
natural 

F. species 

Miles a 

mi Hones de anos 

Biologia sistematica y 
evolutiva. ecologia 
comunitaria 

Estudio tie las barreras 

reprcxluctoras. file>genia. 
paleontologia. 
interacciones ecolcSgicas 

Metodo tie reproduction, 
barreras reproductoras 


vicluales del cuerpo. De igual forma, los 
sistemas dc i me race ion social, como los 
observados cn las abejas, uparccen en el 
nivel pobiacional; no es posible deducir 
las propiedades de este sistema social a 
pailir del mero conocimienco de las abe¬ 
jas individuates. 

La aparicion de nuevas caracteristicas 
en un nivel de organizaefon determina- 
do se conoce como emergencia y tales 
caracteristicas se denominan propieda¬ 
des emerge ntes Eslas propiedades sur¬ 
ge n de las interacciones cjue se produ¬ 
ce n entre las partes componentes del 
sistema. Por esia razon. debemos estu- 
diar todos los niveles de forma directa y 
las sulxlivisiones de la biologia (biologia 
molecular, biologia celular, anatomia. 
fisiologia y genetic a. biologia de las 
poblaciones) reflejan este hecho (labia 
1-1). Nos encontramos con que las pro- 
piedades emergences expresadas en un 
nivel dcMerminado de la jerarquia biolo- 
gica estan ciertamente in flu id as y res- 
tringidas por las propiedades de los com¬ 
ponentes de un nivel inferior, Por 
ejemplo, seria imposible cjue una pobla- 
cion de organismos carentes del sentido 


del oklo pudieran desarrollar un lengua- 
je hablado. Hn todo caso, las propieda¬ 
des de las partes de un sistema vivo no 
determinan de forma rigida las propie¬ 
dades del conjunto. Hn la cullura huma- 
na hail aparecido muchos lenguajes 
hablados diferentes a parlir de las mis- 
mas estructliras anatomicas basicas que 
permiten el oklo y el habla. La libertad 
de las partes para interactuar de dislinias 
maneras hace posible la gran diversidad 
de propiedades emergentes potenciales 
en cada nivel de la jerarquia biologica. 

Los diferentes niveles de la jerarquia 
biologica y sus propiedades emergentes 
particulares son producto de la evolution. 
Antes cle que evolucionaran los organis¬ 
mos plitricelulares no existia distincion 
entre los niveles celular y del organismo, 
lo que lodavia se mantiene para los orga¬ 
nismos unicelulares (Capitulo 12). La 
diversidad de las propiedades emergen¬ 
tes que aparecen en todos los niveles cle 
la jerarquia biologica conlribuye a difi- 
cultar la detinicifm o la descripcion de la 
vida de una forma sencilla. 

3- Keproduccion. Los sistemas rieos 
pueden autorreproducirse. La vida no 


surge espontaneamente. sino que solo 
puede proceder de vida anterior a traves 
de un proceso de reproduction. Aunque 
es cierto cjue la vida se origin^ a partir 
de materia inerie a I menos una vez 
(Capitulo 3), esto requirio periodos enor- 
memente largos y condiciones muy dis- 
tintas a las de la biosfera moderna. Hn 
cada nivel de la jerarquia biologica. las 
formas de vida .se rcproducen para gene¬ 
ral' otras semejantes a ellas (Figura 1-3). 
Los genes se replican para producir nue- 
vos genes. Las celulas se dividen para 
dar lugar a nuevas celulas. Los organis¬ 
mos se reproducen. sexual o asexual- 
men re, y ti result ado son nuevos orga¬ 
nismos (Capitulo 6). Las poblaciones 
pueclen fragment arse y dar lugar a nue- 
vas poblaciones y las especies pueden 
producir nuevas especies mediante un 
proceso conocido como especiacion. La 
reproduce i6n, a cualquier nivel de la 
jerarquia, normalmenie implica un 
aumento dc numero. Individualmenle, 
los genes, las celulas. los organismos, las 
poblaciones o las especies, pueden, en 
un determinado caso, no reproducirse, 
pero la repnxluccion es, a pesar de tcxlo. 
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Figura 1-5 

Procesos reproductores en cuatro niveles diferentes de complejldad biologica: A, Nivel molecular, micrografia electronica de una molecula 
de DNA en replicacion; B, Nivel celular, micrografia de una division celular en la etapa mitotica de telofase; C, Nivel de organismo, unas 
serpientes saliendo de sus huevos; D, Nivel de especie, aparicion de nuevas especies del erizo de mar (Eucidaris) tras la separacion 
geografica de sus poblaciones en el Caribe (E. tribuloides) y en el Pacifico (E. thouarsi) por la formacion del itsmo de Panama. 


una propicdad potencial de tales indivi- 
dualidades. 

En cada lino de dichos niveles. la 
reproduction lleva consign los fenome- 
nos complementarios, pero a pa rente- 
monte contradiciorios. de la herencia y 
la variaci6n La herencia e.s la transmi- 
sion de propiedades de padres a liijos, 
normaimente (aunejue no necesariamen- 
te)en el nivel de organismo. La variacion 
es la aparicion de diferencias entre las 
caracteiisticas de distintos individuos. En 
el proceso reproductor, las propiedades 
de los descendientes se asemejan a las 
de sus progenitores en distintos graclos. 
pero generalmente no son identicas a las 
de estos. La replicacion del acido cleso- 
xirribonucleico (DNA) se produce con 
gran fieldidad. pero tambien hay errores 
relativamente frecuenies. I.a division celu¬ 
lar es un proceso excepcionalmentc pre¬ 


cise), especialmente en lo que respecia al 
material nuclear, pero no obstante se pro¬ 
ducer) cambios cromosomicos con fre- 
cuencias apreciables, La reproduction de 
los organismos tambien presenta heren¬ 
cia y variacion, siendo esta ultima espe¬ 
cialmente evidente en las formas de 
reproduccion sexual. La production de 
nuevas poblaciones y especies tambien 
lleva consign la conservation de ciertas 
propiedades y cambios en otras. Dos 
especies de ranas estrechamente empa- 
rentadas piieden tener llama das de recla¬ 
me) sexual muy semejantes, pero que 
clifieren en el ritmo de repetition de los 
sonidos. 

Veremos mas adelante en el libro c|ue 
la interaction entre herencia y variacion 
en cl proceso reproductor es la base de 
la evolucion organica (Capftulo 9). Si la 
herencia fuese peifecta, los sistemas vivos 


no cambiarian nunca; si la variacion no 
estuviesc controlada por el proceso here- 
ditario, los sistemas biologicos carecerian 
de la estabilidad que les permitc* persis- 
tir a traves del tiempo, 

4. Posesion de un programa gene- 
tico. Un programa genfrico garatUiza la 
fide!id ad de la herencia (Figura 1 -6). La 
estructura de las moleculas de proleina 
necesarias para el desarrollo y lunciona- 
miento del organismo estan codificadas 
en los acidos nucleicos (Capitulo 8). En 
los animates, y en la mayor parte de los 
restantes organismos, la informacion 
genet ica esta contenida en el DNA. El 
DNA es una catiena. lineal y muy larga, 
de subunidades denominadas nucleoii- 
dos, cada uno de los cuales contiene Ibs- 
fato, un azucar (la desoxirribosa) y una 
de cuatro bases nilrogenadas (adenina, 
cirosina, guanina o timina, abreviadas res- 
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Figura 1-6 

James Watson y Francis Crick con un 
modelo de la doble helice de DNA (A). La 
informacion genetica esta codificada en la 
secuencia de bases de los nucleotidos de 
la molecula de DNA. La variacion genetica 
se muestra (B) en moleculas de DNA que 
son muy similares pero difieren en cuatro 
puntos. Tales diferencias pueden codificar 
caracteres alternatives, como distinto color 
de ojos. 

A. ©A, C. Barrington Brown/Photo Researchers. Inc 

pectivamente como A. G. G y T). La 
secuencia de las bases de los nucleotidos 
represent a im cod i go para el orden de 
los aminoacidos en la proteina especifi- 
cada por la molecula de DNA. La corres- 
pondencia entre la secuencia de bases 
del DNA y la secuencia de aminoacidos 
en la proteina se conoce como el codigo 
genet ico. 

LI codigo genet ico hie establecido 
muy a I principio de la historia evolutiva 
de la vida, de forma que el mis mo codi¬ 
go esta presente en las buclerias y en los 
genomas nuclcares de casi todos los ani- 
males y plantas. La constancia casi total 
de este codigo entre los seres vivos es 
una importante pnieba a favor de un ori- 
gen Li n ico de la vida, HI codigo genet ico 
ha sufrido muy pocos cambios evoluti- 
vos desde su origen. ya cjue cualquier 
alteration cambiaria por complete) la 
estructura de casi lodas las proteinas, lo 
que a su vc/ alteraria gravemente fun- 
ciones celulares que reejuieren estructu- 
ras proteicas muy especificas. Solamentc 
en el r.iro caso de que las estructuras pro¬ 
teicas alteradas fueran todavia compati¬ 
bles con sus funciones celulares. el cam- 
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bio tendria la oportunidad de sobrevivir 
y a-producirse. Asi ha ocurrido en el caso 
del DNA contenido en las mitocondrius 
de los animales. los organulos que regu- 
hm la energia celular. I I codigo genet ico 
del DNA mitocondrial animal es ligera- 
mente diferente del codigo estandar del 
DNA nuclear y bacleriano. Como el DNA 
mitocondrial coditicu muchisimas menos 
proteinas que el DNA nuclear, la proba- 
bilidad de cjue se produzca un cambio 
en el codigo que no deslmya funciones 
celulares es mayor acjui que en el ruicleo. 

S. Metabolisnio. Los n flatus mas lit** 
se aulomuntienen oblenietido nutrienfes 
tie su entonio (l : igura 1-7). Los nutrien- 
tes se degradan para obtener energia qui- 
mica y com pone nles molecula res que se 
utiiizaran en la construction y manteni- 
miento del sistetna vivo (Capitulo 5), 
Hstos procesos quimicos esenciales reci- 
ben el nombre de metabolismo e inclu- 
yen la digestion, la production de ener¬ 
gia (respiration) y la sintesis de moleculas 
y estructuras. El metabolismo se consi 
dera a menudo como la interaction de 
reacciones destructivas (catabolicas) y 
conslructivas (anabolicas) Los procesos 


quimicos mas funtlamentales, unahftlicos 
y catabolicos, surgieron nuiv pronto en 
la historia evolutiva de la vida y son 
comunes a todos los seres vivos. Este es 
d caso de la sintesis de carbohidralos, 
lipidos, acidos nudeicos y proteinas, 
junto con su.s partes constituyentes y la 
rot Lira de enlaces quimicos para rccupe- 
rar la energia contenida en ellos. En los 
animales, muchas reacciones inetabbli- 
cas fundament ales se producen a nivel 
celular. a menudo en organulos espetifi- 
cos que estan presentes en todo el rcino 
animal. La respiracion celular, porejem- 
plo, tienc lugar en las mitocondrias. Las 
membranas celulares y nucleares regulan 
cl metabolismo mediante el control del 
llujo de moleculas a iraves de los limites 
de la celula y del micleo. respect iva- 
mente. LI estudio de hi actuation de las 
funciones metabolicas complejas se cont> 
cc como Fisiologia. Dedicaremos una 
gran parte de este libro a describir y com- 
parar los diversos tejidos, orgunos 
y sistemas que ban desarrollado los tlis- 
tintos grupos de animales para lle\ar a 
cabo las funciones fisiologicas basicas tie 
hi vida (CapUulos 12 a 31). 

6. Dcsarrollo. Todos los orgauismos 
tierten un ciclo camctenstico. HI desarro- 
llo describe los cambios caracteristicos 
c|ue sufre Lin organismo desde su origen 
(generaImente la feaindacion del ovulo 
por el espermatozoide) hasta su forma 
adulta final (Capiuilo 7). LI dcsarrollo nor¬ 
ma lmentc implicit cambios de tamano y 
forma y la diferenciacion de estruct Liras 
internas del organismo. Incluso los orga- 
nismos unicelulares mas simples aumcn- 
tan de tamano y replican sus partes com- 
ponentes antes de dividirse en dos o mas 
cel Lilas. Los organismos pi u rice] ula res 
sufren cambios mas drasticos a lo largo 
de sus vidas. En muchas formas plurice- 
lulares las dislimas etapas del ciclo vital 
son tan distintas que dificilmcnte se pue¬ 
den reconocer como paries tic la misma 
especie. Los embrioncs son claramente 
dilerentes tie las formas juveniles y adul- 
tas a que tlan lugar, e incluso el desarro- 
llo postembrionario de algunos organis¬ 
mos tiene etapas que son drasticamente 
tliferenles entre si. La transformation que 
sc produce de Lin estado a otro se deno- 
mina metamorfosis Lor ejemplo. hay 
muy poco parecido entre el luievo y las 
etapas tic larva, pupa y ad u I to en los 
insectos metamorlkos (Figura 1-8). Entre 
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Figura 1-7 

Mecanismos de alimentacion, ilustrados por (A), Una ameba englobando alimento, y (B), Un camaleon capturando un insecto con su 
lengua extensible. 


los animates, las primeras eta pas del desa- 
rrollo son a menu do mas similares entre 
organ ismos de es pedes em pa rent a das 
que las eta pas mas tardias. En nuestra 
revision de la diversidad animal, descri- 
bimos todas las etapas de los ciclos vita- 
ies observados, pero nos concentramos 
en lcxs estados adultos, en los que la diver¬ 
sidad tiende a ser mas pronunciada, canto 
entre diferentes gmpos de animates como 
en eada uno de ellos. 

7. Interaccidn ambiental. 7 bclos los 
animates interaccionan con su entorno. 
HI estudio de las interacciones de los 
organ ismos con el ambiente se denomi- 
na Ecologia. Son de especial interes los 
facto res que determ in an la distribucion 
geografica y la abundancia de los ani¬ 
mates (Capitulos 39 y 40). La ciencia de 
la ecologia nos permite comprender 
como un organismo puede percibir los 
estimulos del ambiente y responder a 
ellos en consecuencia, adecuando su 
metabolismo y su fisiologia (Figura 1-9). 
Todos los organ ismos reaccionan ante 
estimulos de su ambiente, propiedad que 
se denomina irritabilidad. El estimulo y 
la respuesta pueden ser simples, como 
es el caso de los organ ismos unicelulares 
que se mueven had a, o se alejan de, una 
fuente de luz o huyen de una sustancia 
nociva, o pueden ser bastante complejos. 
coino ocurre con las aves que responden 
a una complicada serie de senales en un 
ritual de coitejo. La vida y su entorno son 
inseparables. No podemos aislar la his- 
toria evolutiva de una estirpe de orga- 



A B 

Figura 1-8 

Estados de pupa y adulto del ciclo vital de un insecto: A, Mariposa monarca adulta 
emergiendo de la pupa; B, Mariposa monarca adulta completamente formada. 


nismos de los distintos ambientes en los 
que se ban desarrollado. 

LA VIDA OBEDECE LAS LEYES 
FlSICAS 

Para un observador poco experto, puede 
parecer que estas siete propiedades vio- 
lan las leyes basicas de la ffsica. Hi vita- 
lismo, la idea de que la vida Neva aso- 


ciada una fuer/.a vital mistica que no 
sigue las leyes ffsicas o quimicas, tuvo 
amplia aceptacion durante un tiempo. La 
investigation biologica ha rechazado el 
vitalismo de forma consistente, demos- 
trando a su vex cjue todos los sistemas 
vivos ope ran y evolucionan ctentro de los 
I unites de las leyes basicas de la fisica y 
la qinmica. Las leyes c|ue gobiernan la 
energia y sus transformaciones (termodi- 
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Figura 1-9 

Un lagarto regula su temperatura corporal escogiendo diferentes lugares (microhabitat) en los distintos momentos del dia. 


namica) son partial larmente imponantcs 
para comprendcr la vida (Capitulo 5). La 
priinera ley de la termodinamica es 
la ley de la conservation de la energia. 
La energia ni se crea ni se destruye. sino 
que puede transformarse de una forma 
en otra. Todos los aspectos de la vida 
recjuieren energia y su transformation. La 
energia que manliene la vida en la Tie- 
rra proccde de las reacciones de fusion 
en nuesrro Sol, y llega a la Tierra en 
forma de luz y calor. La luz solar es cap- 
tada por las plantas verdes y las ciano- 
hacterias y transfomiada en enlaces que 
micos mediante el proceso de fotosinresis. 
La energia de estos enlaces es una forma 
de energia potential que se puede libe¬ 
ral’ cuando el enlace se rompe, y es 
entonces utilizada para llevar a cabo 
diversas funciones celulares. La energia 
transfomiada y almacenada en las plan¬ 
tas la emplean los animales que se ali- 
mentan de el las y estos pueden a su vez 
proporcionar energia a oiros animales 
que los coman. 

La segunda ley de la terniodina- 
mica establece que los sistemas fisicos 
lienden hacia un eslado de desorden cre- 
ciente, o entropfa La energia obtenicla 
y almacenada por las plantas se libera 
subsecuentemente por diversos meca- 
nisnios y finalmente se disipa en forma 
de calor. HI alto grado de organization 
molecular de las celulas vivas se ulcanza 
y mantiene solamente mientras haya 
aporie de energia. HI destino ultimo de 
los mareriales en las celulas es la degra¬ 
dation y disipacion de la energia de sus 
enlaces quimicos como calor. Hi proceso 
evolutive), en el que la complejidad de 


los organismos puede aumentar con el 
tiempo, puede parecer. en principin. que 
viola la segunda ley de la termodinami- 
ca, pero no es asi. La complejidad de los 
organismos se alcanza y mantiene sola¬ 
mente por la utilization constante y la 
disipacion de la energia que fluye en la 
biosfera procedenle del Sol. La supervi- 
vencia, el crecimiento y la reproduction 
de lo.s animates requieren energia que 
procede de la rotura de complejas mole- 
culas de alimento en simples procluctos 
organicos de desecho. Los procesos por 
los cuales los animales adquieren ener¬ 
gia a traves de la nutrition v la respira¬ 
tion rcciben la atencion de las diversas 
ciencias fisiologicas. 

La Zoologia como 

PARTE DE LA BlOLOGIA 

Los animales forman una rama bien 
patente en el arbol evolutive) de la vida 
(Figura l-10). Hs una rama grande v anti- 
gua que se origino en los mares de la era 
Precambrica hate unos 600 mi Hones de 
aflos. Los animales forman parte de un 
tronco aim mayor, conocido como los 
eucariontes, organismos cuyas celulas 
conlienen un nucleo limitado por una 
membrana. Este gran tronco incluye ram- 
bien a las plantas v a los hongos. Quizas 
la caracteristica mas distinrtva de los ani¬ 
males como grupo resicla en su moclo de 
nutrition, que consiste en comer orros 
organismos. Esie rasgo vital basico lia 
conclucido a la evolution de muy di ver¬ 
sos sistemas de locomotion, captura y 
procesado de una amplia variedad de ali- 
mentos. 


Los animales tarn bien se pueden dis- 
tinguir por la ausencia de propiedades 
que ban evolucionado en oiros euca- 
riontes. Las plantas. por ejemplo, ban 
desarrollado la caj'Kicidad de utilizar la 
energia de la luz para producir com- 
puestos organicos (foiosmtesis) y ban 
producido paredes celulares rigidas que 
rodean a sus membranas celulares; la 
folosintesis y las paredes celulares no 
aparecen en los animales. Los hongos 
ban desarrollado la capacidad de nutrir- 
se por absorcion de peejuenas moleculas 
organ icas del ambiente v presenlan un 
modelo corporal que consiste en fila- 
mentc)s rubulares llamados bifas\ este tipo 
de eslrucruras esian ausentes en el Rcino 
Animal. 

Algunos organismos combi nan las 
propiedades de animales y plantas. Por 
ejemplo, liuglena (Figura 1-11) es un 
oiganismo unicelular movil cjue se ase- 
meja a las plantas en cjue es foiosinteli- 
co. pero se parece a los animales por su 
capacidad para ingerir particulas de ali¬ 
mento. lutglena es parte de una rama 
separada de eucariontes que divergieron 
de las plantas y los animales en una etapa 
temprana de la hisloria evolutiva de los 
eucariontes. Kugletui y orros eucariontes 
unicelulares algunas veces se agrupan en 
el reino Protista, aunque este reino puede 
consistir en un agrupamiento arbilrario 
de grupos no emparentados. en cuyo 
caso violana los principios taxonomicos 
(Capflulo 11). 

Las caraeieristicas fundamcntales, 
estructurales y del desarrollo. c|uc ban 
evolucionado en el Reino Animal se ira- 
tan con detalle en los Capftulos 7 y 10. 
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Principios de la Ciencia 

Naturaleza de la Ciencia 

Ya establccimos en la primera fra sc* dc 
este capttulo que la Zoologia es el estu- 
dio ciendfico de I os animales. Para una 
aproximacion correct a a la Zoologia es, 
por tanto, necesaria la comprension de 
lo que es ciencia, lo que no es y cAmo 
se obtienen conocimientos mediante la 
uiilizacion del metodo ciemifico. 

hi ciencia es una forma de hacerse pie- 
guntas sobre el mu nek > natural v obtener 
respuestas predsas. Aunquc la ciencia, en 
su sentido moderno, es de aparicion 
reciente en la historia de la Hunianidad (en 
realidad, solo en los ultimos 200 anos, 
aproximadamente), la traclicion de pre- 
guntarse sobre la naturaleza es muy anti- 
gua. En esta seccion se examina la meto- 
dologia que la Zoologia comparte eon la 
ciencia en general. Hstas caractensticas clis- 
tinguen a las cicncias ele otras actividades 
nn cientificas, como el arte o la religion. 


A pesar del enorme impacto que la 
ciencia ha lenido en nuestras vidas, 
mucha gence desconoce casi por eom- 
pleto su naturaleza rt*al. Por ejemplo, el 
19 de mar/.o de 1981, el gobernador de 
Arkansas firm A y promulgo la «Ley de 
Tratamiento Igualitario para la Ciencia 
(aeacionista y la Ciencia Evolutiva- (Ley 
590 de 19c8l). Esta ley presento, inco- 
rrectamente. la ciencia creacionista- como 
un empeno cienliflco valido. La ciencia 
creacionista- es en realidad una postura 
religiosa defendida por una minorla de 
la comunidad religiosa americana, lo que 
no la califica como ciencia. La promul- 
gacion de esta ley condujo a un proceso 
historico cjue luvo lugar en diciembre dc 
1981 en el Tribunal del juez. William K. 
Overton. Tribunal Estatal de los Kstados 
Unidos, distrito este de Arkansas. FI liti- 
gio se plantco por la presentacion de una 
demanda por la Union Americana para 
las Libertadcs Civiles (American Civil 
LilK-rties I'nion) en nombre de 23 denum- 
dantes, entre los que figuraban varios 


Figura 1-10 

Arbol evolutivo de la vida abreviado, que 
muestra la posicion evolutiva de los 
animales celulares con respecto a otros 
grupos principales (Capitulo 11 para mayor 
detalle). 



Figura 1-11 

Algunos organismos, como el flagelado 
Euglena (que se muestra aqui) y Volvox 
(Figura 1-3), combinan propiedades que se 
asocian normalmente con los animales 
(motilidad) y las plantas (capacidad 
fotosintetica). 
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Ikleres rciigiosos. grupos con diversus 
denomination's, padres de familia a litu- 
lo personal y astxiaciones educativas. Los 
demandantes atlutian que la ley era una 
violacion de la Primera Enmicnda de la 
Constitution de los Estatlos l initios. que 
prohibe «el establecimiento de una reli¬ 
gion por parle del gobicrno». Esta prohi¬ 
bition tambien impide aprobar una ley 
que ayude o lavorezca una religion sobre 
olra. El 5 de enero de 1982, el juez Over¬ 
ion veld permanenlemente la puesia en 
vigor de la Ley 590 en el estado de 
Arkansas. 

Gran pane de los teslimonios duran¬ 
te el juicio traiaron sobre la naturaleza de 
la ciencia. Algunos lestigos tld'inieron la 
cieneia de forma simple, si no meramente 
informaliva, como «lo que es acepiado 
por la cornunidad cienliiica» o «lo que 
hacen los cientfficns*. Sin embargo, ba¬ 
sin dose en otros teslimonios de hombres 
de ciencia, el juez Overton establecio 
explfcilamenie las siguientes caracteristi- 
cas esenciales de la ciencia: 

1 Se gula por las leyes de la Natura- 
leza. 

2. Ha de ser explicativu en lo que se 
refiere a las leyes de la Naturaleza. 

3. Es comprobable [rente a hechos 
empfrlcos. 

i. Sus conclusiones son provisional, 
es decir, no son necesariamenie la 
ultima palabra. 

5. Los hechos cienilficos deben ser 
capaces de superar pruebas que 
intentan refuiarlos* 

El progreso del conocimienio cienti- 
fico debe lener como guia las leyes fisi- 
cas y quimicas que rigen el estado de 
existencia. foie conocimionto debe expli¬ 
ca r lo t[ue es observado, refiriendolo a 
las leyes de la Naturaleza. sin que se 
requiem la intervent ion de ninguna liier- 
za o ser sobrenatural. Debemos ser cupa¬ 
ces de observar sucesos en el mundo 


* N. del T Se han traducido los parrafos anteriores de 
manera menos literal que el resto de la obra para adap- 
tar su comprension al lector cientifico. que no tiene que 
ser necesanamente un experto en el lenguaje juridico 
y menos en las leyes y procedimientos legales de los 
Eslados Unidos. En particular, las cinco conclusiones 
a las que llegb Overton y muy especialmente la ultima, 
«it is falsifiable», se han aclarado. ya que el concepto 
«to falsify* (juridicamente, comprobar un testimomo) 
es. en el lenguaje introducido en la Ibgica de la ciencia 
por Popper, algo que equivale a la posibitidad de refu- 
tacion del pnneipio cientifico. 


real, di recta o ind i recta me ntc. para pro¬ 
bar hipotesis sobre la naturaleza. Si esbo 
zamos alguna conclusion relativa a algun 
suceso, debemos estar siempre dispues 
los a modificar o descartar nuestras afir- 
maciones, si no resullan acordes eon 
observaciones posteriores. Tal como 
anuncio el juez Overton: «Si bien cual 
quiera es libre de iniciar una pesquisa 
cientilica en la forma que prefiera, no 
puede describir estrictamente como cien- 
lifica la metodologia que utiliza si parte 
de una conclusion y rehusa cambiarla 
sin rener en cutfnla las pruebas que 
hayan aparecido en el curso de la inves¬ 
tigation". La ciencia es neutral en cues- 
tiones de religion y sus result ados no 
favorecen a una postura religiosa sobre 
otra. 

El. MF.TODO CIENTIFICO 

Estos criterios esenciales de la ciencia for- 
man la base de una aproximacion cono- 
cida como el nietodo hipotetico-dcduc- 
tivo El primer paso de este metodo es 
la generation de hipotesis o respuestas 
potenciales a los interrogantes (|ue se han 
planteado. Estas hipotesis estan general- 
mence Ixisadas en observaciones previas 
de la naturaleza, o bien se deiivan de teo- 
rias fundamentadas en dichas observa¬ 
ciones. Las hipotesis cientificas son a 
menudo afirmaciones generales sobre la 
naturaleza que pueden explicar un gran 
numero de observaciones di versus. La 
hipotesis de Darwin sobre la selection 
natural, por ejempio, explica las obser¬ 
vaciones releridas a como muchas espe- 
cies diferentes tienen propiedatles que 
las adaptan a sus ambientes respeciivos. 
Basado en la hipotesis. el cientifico debe- 
r& hacer una prediction referenle a futu- 
ras observ aciones. HI hombre tie ciencia 
debe detirse: «si mi hipcMesis es una 
explication valida sobre observaciones 
pasadas. entonces las observaciones ftitu- 
ras deben tener determinadas caractens- 
ticas». Las mejores hipotesis son aqutilas 
que hacen muchas predicciones que, si 
se demuestra cjue son erroneas, condu- 
ciran al rechazo o refutation de la hipo¬ 
tesis. 

La hipotesis de la selection natural se 
ha invocado para explicar la variation 
observada en las poblactones de ciertas 
poltllas britanicas (Figura 1-12) En areas 
industriales inglesas, fuertemcnte polu- 




Figura 1-12 

Formas clara y oscura (melanica) de la polilla 
moteada. Biston betularia, sobre; A, Un arbol 
cubierto de llquenes en un area no 
polucionada, y B, Un arbol cubierto de hoflin 
cerca de la ciudad industrial de Birmingham, 
en Inglaterra. Estas variantes de color tienen 
una base genetica simple. C. Tendencia 
decreciente en la frecuencia de la forma 
oscura (melanica) de la polilla moteada con la 
disminucion progresiva de la polucion en el 
aire de las zonas industriales en Inglaterra. La 
frecuencia de la forma melanica superaba el 
90% en I960, cuando todavia las emisiones 
de humos y dioxido de azufre eran altas. Mas 
tarde, a la vez que disminuian las emisiones. 
empezaron a crecer de nuevo sobre el tronco 
de los arboles liquenes de color claro y las 
formas oscuras pasaron a ser mas 
conspicuas para los depredadores. Ya en 
1986 solo el 50% de las polillas eran de forma 
oscura. y el resto de la forma clara. 
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cionadas, muchas poblacioncs de polillas 
contienen fundamentalnicnle individuos 
tie pigmentation oscura (mclanica), mien- 
tras que las poblacioncs que habitan los 
hosques limpios tienen una frccnencia 
nuicho mayor de individuos de pigmen¬ 
tacion clara. La hipotesis sugierc que las 
polillas pueden sobrevivir mcjor si se con- 
funden con su entorno, lo cjiie las bate 
invisibles para los pajaros que se alimen- 
tan de ellas. Los escudios experimentales 
ban demostrado que, de acuerdo con esia 
hipotcsis, los pajaros son capaces de loea- 
lizar. y por lo tanto comer, las polillas que 
destacan en su entorno, pero que los 
pajaros del mismo area cncucntran tlifi- 
cil descubrir las polillas que se confun- 
den con su ambicntc. Otra prediction 
comprobable con la hipotcsis de la selec- 
cion natural es que si las zonas polucio- 
nadas se limpian, las poblaciones de poli¬ 
llas mostraran tin incrcmcnto en la 
frecuencia de individuos de pigmentacion 
clara. Lis observaciones sobrc tales pobla¬ 
ciones confirmaron el rcsullado previsto 
por la selection natural. 

Si una hipotesis es muy potente, ya 
que explica una amplia varietlad de feno- 
menos relacionados, puetle alcanzar el 
estatus de teoria. La selection natural es 
tin buen ejemplo. Nuestro caso del uso 
de la selection natural para explicar las 
observaciones de los patrones de pig¬ 
mentation en las poblacioncs de polillas 
es solamente uno de los muchos feno- 
menos a los que se puetle aplicar. La 
selection natural proporciona posiblcs 
explicaciones para la existencia tie 
muchos rasgos o caracteres distribuitlos 
virtualmente en todas las especies de ani¬ 
mates. Cada uno tie tales casos constitu- 
ye una hipotesis e specific a genera da a 
partir de la teona de la selection natural. 
Sin embargo, hay que tener en cuenta 
que la invalided de una hipotesis espeei- 
fica no tiene por que conducir ncccsa- 
riamente al rechazo del conjunto total tie 
la teona. Aunque, por ejemplo, la selec¬ 
tion natural no puetle explicar los oiige- 
nes de la conducta Humana, si propor¬ 
ciona una justification excelente para 
nuichas modiHcactones estructurales tie 
la extremidad pentatldctila (tie cinco 
dedos) tie los vertebrados para llevar a 
cabo distintas funciones. Los cientificos 
comprueban nuichas hipotesis subsitlia- 
rias de las tcorlas principales para saber 
hasta que punto estas icon as son tie apli- 


cacion general. Evidentemente, las teo- 
rias mas utiles son a quel las que pueden 
explicar el mayor conjunto de fen Ame¬ 
nds naturales difcrcnlcs. 

Hay que hacer notar que el significa- 
tlo de la palabra -teona*, cuantlo es usatio 
por los ciendficos, no equivale a «espe- 
culacion», segiin ocurre en el sentido idio- 
matico coin fin. En controversias sobrc 
evolutionismo frente a creacionismo ha 
resultado fundamental el no haber pues- 
to claramente tie manifiesto esta clistin- 
cion. Los creacionistas ban hablado tie 
evolution como -solamente una teona*', 
como si fuera poco menos que una fan¬ 
tasia. De hecho, la teona tie la evolution 
esta apoyada en tal canticlad tie pruebas 
que para la mayoiia tie los biologos su 
rechazo vale tanto como el rechazo de la 
razAn. Pese a todo, la evolution biolbgi- 
ca, al igual que otras teorias dentil icas, 
no ha side probada en su sentido mate- 
matico, pero es comprobable, experi- 
mentable y tambien refutable. 

Las teorias poderosas, en las que se 
basan investigaciones importantes y 
extensas, se denominan paradigmas. La 
historia de la ciencia ha mostrado que 
inti uso paradigmas fundamentalcs pue¬ 
den ser refutados y sustituidos cuando 
no pueden explicar o justificar nuestras 
observaciones de la naturaleza. Kn tal 
caso, se reemplazan por nuevos para¬ 
digmas en un proceso conocido como 
revolucion cientifica. Por ejemplo, 
antes del siglo xix, las especies animales 
se estudiaban como entidades creatlas 
exprofeso, cuyas propiedatles esenciales 
permanetian inmutables con el paso del 
tiempo. Las teorias de Darwin conduje- 
ron a una revolution cientifica que sus- 
tituyo estas creencias por el paradigma 
tie la evolution. Este paradigma ha guia- 
do la investigation biologica durante mas 
tie 130 a bos y, hasta la fecha, no hay evi- 
dencia cientifica que lo refute; continua 
conduciendo la actividad investigadora 
sobre la naturaleza y se acepta general- 
mente como la pietlra angular de la Bio¬ 
logic 

La fisiologia frente 
A LA EVOLUCION 

Los muchos interrogantes que el hombre 
se ha planteado sobre el inunclo animal 
desde los tiempos tie Aristoteles se pue¬ 
den agrupar en dos categorias principa¬ 


les*. La primera tie ellas esta relacionada 
con las causas proximas o inmediatas 
cjue subyacen bajo el funcionamiento tie 
los sistemas biolog icas en un momento 
determinado. Esto intiuye los problemas 
tie explicar como los animales llevan a 
cabo sus funciones metabolicas, fisiolo- 
gicas y tie conducta a los niveles mo¬ 
lecular, celular, del organismo e intiuso 
poblacional. Por ejemplo, ,;c6mo se expre- 
sa la information genetica para conducir 
la sintesis tie proteinas?, <;que provoca que 
las celulas se dividan para dar lugar a nue- 
vas celu las?, ,;cAmo afecta la tlensitlad tie 
una poblacion a la fisiologia y al com- 
poitamiento de los organismos? 

Las ciencias biologicas que tratan tie 
las causas inmediatas se eonocen como 
ciencias fisio logic as. que procetlen uti- 
lizando el metodo experimental. Este 
metodo consiste en ties pasos: (1) pre¬ 
dedr como un sistema en estutlio puetle 
responder a un estimulo, (2) producir 
dicho estimulo, y (3) comparar los resul- 
tados observatlos con los esperatios. Las 
contliciones experimentales se repiten 
para eliminur sucesos al azar que putlie- 
ron producir conclusiones erroneas. Los 
controles, o repeticiones del procedi- 
miento experimental pero sin el estimu¬ 
lo, se establecen como protection contra 
factores que pudieran pasar desapercibi- 
tlos y alterar el resultado. Los procesos 
por los cuales los animales mantienen su 
temperalura corporal bajo distintas con- 
tliciones ambientales, tligieren su ali- 
mento, migran a nuevos habitat, o alnia- 
cenan energia son ejemplos adicionales 
tie ienomenos fisiologicos estudiatlos por 
experimentation (Capitulos 32-3B). Otros 
campos subordinados de la biologia, que 
forman parte de las ciencias fisiologicas, 
incluyen la biologia molecular, la biolo- 
gia celular, la cndocrinologia, la biologia 
del desarrollo y la ecologia de comuni- 
dades. 

En contraste con las cuesriones acer- 
ca de las causas inmediatas, se encuen- 
tran los problemas relacionados con las 
causas ultimas cjue ban producitlo estos 
sistemas y sus caracteristicas a traves del 
tiempo tie evolution. Por ejemplo, jque 
factores evolutivos ban provocatlo que 
ciertas aves tengan unos complejos patro¬ 
nes de migration estacional entre Ame- 

4 Mayr, E. 1982. The Growth of Biological Thought. 
Cambridge, Harvard University Press, pp. 67-71. 
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rica del Norte v del Smr, <por que clife- 
rentes especies do an i mules tie non dis- 
linio niimero tic cromosomas on sun 
eelulas?, ,;por que muclias especies cle 
animales mantienen s isle mas sociales 
complejos mientras que oiras son esen- 
eialmenle soli [arias? 

Las ciencias biologicas que inicntan 
responder a este tipo de cuestiones se 
conoccn ujiiio ciencias evolutivas, que 
ulilizan principalmente el inetcxlo coni- 
parativo, mils que la experimentation. Se 
tram de comparar entre especies rclacio- 
nadas las distint as caractensticas de la bio- 
logja molecular, la biologia celular, la 
esiruetura del organ ismo, el desarrollo y 
la ecologia para identificar los pat rones de 
variation. Con estos pal rones de seme- 
janzas y dilerencias se compruchan las 
hipotesis de pareniesco para reconslruir 
los arboles evolutivos que relational! a las 
especies est udiadas. Li arbol evolutive) se 
uliliza, por tanto, para examinar las hipo- 
tesis sobre los origenes evolutivos de las 
diversas propiedades moleculares, celula- 
res, del organismo y de las poblaciones 
que se ban observado en el mundo ani¬ 
mal. Esia claro c|ue las ciencias evoliuivas 
se apoyan en los resultados de las ciencias 
lisiologicas, que toman como punto de 
paitida. Lis ciencias evolutivas incluyen la 
bi(x|uimica comparada. la evolution mole¬ 
cular, la biologia celular comparada. la ana- 
tomia comparada. la fisiologia comparada 
y la sistematica filogenetica. 

Teorias de la 

EVOLIJCION Y LA IIERENCIA 

Pasemos ahora a la consideration especi- 
fica de los dos principales paradigmas que 
guian la investigation zoolbgica actual: la 
leoria de la evolution de Darwin y la teo- 
ria cromosomiea de la hcrencia. 

TeORIA DE IA EVOLl ICION 

de Darwin 

Esta teoria liene hoy mas de 130 anos de 
antiguedatl (Capitulo 9). Darwin confi¬ 
gure) su leoria de forma compleia con la 
publicacibn de su lumosa ohra Sobre el 
origen cle las especies por medio de la 
seleccion natural en Inglalerra en 1859 
(Kigura M3). Hoy dia se pregunta con 
frecuencia a los biologos: v.que es el dar- 
winismo?- v viaceplan los biologos hi leo¬ 
ria cle Darwin de la evolution?-. Esias pre- 



Figura 1-13 

La teoria moderna de la evolucidn se 
identifica estrechamenle con Charles 
Robert Darwin, quien, junto con Alfred 
Russel Wallace, proporciono la primera 
explication plausible de la evolucidn. Esta 
fotografia de Darwin fue tomada en 1854, 
cuando tenia 45 anos de edad. Su libro 
mas famoso. Sobre el origen de las 
especies ; aparecio cinco anos mas tarde. 

Cortes fa del American Museum of Natural 
History. Neg. #326668. 

gunins no puedcn lener una respuesia 
simple, ya que el darvvinismo compren- 
de varias teorias diferentes, aunque 
mutuamente compatibles. HI profesor 
Ernst Mayr. tie la Universidad cle I larvard. 
eonsidera que el darwinisnio debe con 
lemplarse como cinco leorias principa¬ 
les*. Estas cinco teorias ticnen. por asi 
decirlo, origen es y desiinos dilerentes, y 
nose puedcn disculircon precision como 
si se iratase tie un solo mzonamiento. Uis 
teorias son: (1) el cam bio perpeluo, (2) 
el origen comim, (3) la multiplication de 
las especies. ( \) el gradualismo. y (5) la 
selection natural. GeneraImentc se acep- 
ta que his rres primeras teorias lienen una 
a plicae ion universal en el mundo vivo 
Sin embargo, exisien coni roversias enlre 
los evolutionist as sobre el gradual ismo v 
la selection natural, aunque ambas son 
fuertemente de.fendidas por una gran pro 
portion cle la cnmunklud cientifica evo- 
lucionista y son importantes componen- 
les del paradigma evolutive cle Darwin. 
Id gradual ismo y la seleccion natural for 

'Mayr, E. 1985. Capitulo 25 en D. Kohn, od. The 
Darwinian Heritage. Princeton. Princeton University 
Press. 


man daramcnic parte del proceso evo- 
luiivo. pero su podcr explicative) puede 
no ser tan amplio como creyo Darwin. 
Las legit iinas controversias sobre el gra¬ 
dual ismo y la selection natural son 
muchas voces presentadas incorrecta- 
mente por los creacionistas como cam- 
bios cle las primeras ires leorias. aunque 
la validez cle estas esta solidamente apo- 
yada en heebos relevances. 

1 Cambio perpetuo. FJta es la leo¬ 
ria fundamental de la evolution, sobre la 
que se basan his demas. Esta blecc que el 
mundo vivo no es ni constante ni sigue 
un ciclo perpeluo, si no que esta en cam- 
bio permanente. Las propiedades de los 
organismos sufren transform a done* a lra¬ 
ves del tiempo y las generaciones. Esta 
teoria se origino en la aniiguedad. pero 
no tuvo una amplia aceptacion hasia que 
Da mi n la defendib en el conlexto cle sus 
otras cuatro teorias. li -camhio perpeluo- 
esta documentado por el registro lbsil. 
que rechaza claramenie el origen ivcicn- 
te de lodas las formas de vida defendklo 
por los creacionistas Al baber resistido 
repelidas comprobaciones y eslar apoya- 
do por un inmenso niimero de observa- 
ciones, actuaImentc se eonsidera a! -cam- 
bio perpeluo-como un licciio cientllico. 

2. Origen coni tin. La segunda teoria 
darwiniana. el -origen comun-. establccc 
(pie lodas las formas cle vida descicnden 
de un antcccsor comun a iraves de la 
ramification o diversificacibn de las estir- 
pcs(Eigura l-l i). li argumenlo opuesto, 
cjue las diferentes formas cle vida surgen 
independieniemente y se suceden hasta 
el presentc en lineas genealogicas sin 
ramifiear, se ha refutado con estudios 
com parados de la forma de los organis- 
mos, cle la estruciura celular y de las 
esi ructuras macromc >lecu la res (induidus 
las del material genelico, el l)NA). Todos 
estos estudios conlirman la leoria tie (|ue 
la hisloria cle la vida liene la esiruetura de 
un arbol evolutive), ramificado y conoci- 
ck> como filogenia. Las especies cpie 
comparten un antecesor comun relativu- 
mente reciente tambien comparten mas 
caraeieres a lodos los ni voles cle lo que 
lo hacen las especies cuyo antecesor 
comun es mas remoto. La mayor pane de 
hi invcsrigacibn actual sc basa en hi teo- 
ria cle Darwin del origen comun para 
reconslruir la filogenia medianle los pal ni¬ 
nes de semejanzas y dilerencias observa- 
dos entre las especies. La filogenia resul- 
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Figura 1-14 

Uno de los primeros arboies evolutivos, 
disenado en 1874 por el biologo aleman 
Ernst Haeckel, quien estaba fuertemente 
influido por la teoria darwiniana del origen 
comun. Muchas de la hipotesis 
(ilogeneticas que aparecen en este &rbol, 
incluida la progresion unidireccional de la 
evolucion hacia el hombre ( arriba, 
Menschen) han sido ya refutadas. 


Unto es la base de nuestra cIasiI'icacion 
taxonomica de los animales (Capitulo 1J). 

3 Multipiicacion de las especies. 
La tercera teoria de Darwin establece cjiie 
el proeeso evolutivo produce especies 
media me la division y traasformacion de 
las antiguas. Actual monte, y de forma 
general, se consideran las especies como 
poblacioncs de organismos reproducti- 
vamente distinguibles que, usual monte, 
pero no siompro, difieren unas do otras 
por la forma del organismo. Una vez for- 
mada completamente una especie, no se 
prod u con cruces re product ores entre 
miembros de especies diferentes. Los 
evolucionistas cslan generalmente de 
acLierdo en que la division y inmsforma- 
eion de las estirpes produce nuevas espe¬ 
cies. aunque hay todavia una gran con- 
trove rsi a sob re Jos detalles de este 
proeeso (Capitulo 9) y el signiiicado exac- 
U> del lermino •especie* (Capitulo ID. El 
estudio de los procesos historicos que 
conducen a I establecimiento de una espe¬ 
cie nueva promueve gran cantidad de 
investigacion cientifica. 

4. Gradualismo. El gradualismo esta¬ 
blece que las grandes diferencias en los 
rasgos ana tom icos que caraclerizan a 
especies distintas se originan medianlo la 
acumulacion de muchos cambios meno- 
res que se van incromontando durante 
larguisimos periodos de tiempo. Esta teo¬ 
ria es importante. porcjue los cambios 


geneticos que produoon efectos muy 
grandes sobre la forma corporal son 
genera]mente perjudiciales para el orga¬ 
nismo. Sin embargo, es posible cjue algu- 
nas variaciones geneticas que tienen gran¬ 
des efectos sobre el organismo scan de 
lodas formas lo suficientemenle benefi- 
ciosas como para scr incorporadas por la 
scleccion natural. Por lanlo, antique sc 
sabe que la evolucion gradual existe, 
puede que no explique el origen de todas 
las diferencias estructurales que obser- 
vamos entre las especies (Figura 1-15). 
Este problema aim se esta estudiando 
act iva mente. 

5. Seleccion natural. La select ion 
natural, la teoria mils famosa prop nest a 
por Darwin, se apoya en ires proposi- 
ciones. Primero, existe variacion entre los 
organismos (dentro de las poblaciones) 
en cuanto a los rasgos anatom icos, fisio- 
logicos y de comportamiento. Segundo, 
la variacion es, al menos parcialmente, 
heredable. de forma que la descenden- 
cia tiende a parecerse a sus padres, Ter- 
cero, organismos con diferentes formas 
variantes produccn distinto numero de 
descendientes en las siguientes genera- 
ciones. Las variantes que permiten a sus 
poseedorcs una explotacion mas eficaz 
de su entorno sobreviviran con prefe- 
rencia y scran heredadas por las genera - 
ciones fuluras. A lo largo de much as 
generaciones, los nuevos rasgos favora- 



Akiapolaau 


Figura 1-15 

El gradualismo proporciona una explicacibn plausible al origen de las diferentes 
formas de pico en las certiolas hawaianas que aparecen aqui. Sin embargo, 
esta teoria no ha logrado explicar satisfactoriamente la evolucion de las 
escamas de los vertebrados, las plumas y el pelo a partir de una estructura 
ancestral comun. El genetista Richard Goldschmidt considera todas estas 
estructuras como imposibles de unir mediante una serie de transformaciones. 
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hies se extienden por la pohlacion, y la 
acumulacion do tales cambios conduce, 
tras largos periodos do tiempo, a la apa- 
ricion do caracteres nuevos en el orga- 
nisino y de nuovas especies. La selection 
natural es por lanto un proceso creative) 
quo produce caracteres nuevos a partir 
de las pequenas variaciones individuates 
quo aparecen entre I os organ is mos de 
una pohlacion. 

La seleccion natural explica por que 
los organ is mos estan const ruidos segun 
las demandas de su entorno, un feno- 
meno llamado adaptacion (Eigura 1-16). 
La adaptacion es el resultado que calx* 
esperar de un proceso que acumula las 
variaciones mas favorables en la pobla- 
cion a traves de largos periodos de liem- 
po evolutivo. La adaptacion se habia con- 
siderado previamente como una prueba 
concluyente en contra de la evolucion, 
por lo que la teoria de la seleccion natu¬ 
ral de Darwin result6 de importancia 
decisiva para convened* a la gente de que 
un proceso natural, susceptible de ser 
estudiado cienlillcamente, podia dar lugar 
a una nueva especie. La demostracion de 
que procesos naturales pueden producir 
adaptaciones fue importante para que 
eventualmente se aceptaran las cinco teo- 
rias darvvinianas. 

La teoria de Darwin de la seleccion 
natural se en Iren to a un obsuiculo fun¬ 
damental cuando se propuso por prime- 


ra vez: se c area a de una teoria de la 
herencia. La gente supoma, incorrecta- 
mente, que la herencia era un proceso 
de mezcla y que, en consecuencia, cual- 
quier nueva variante favorable que apa- 
reciera en una pohlacion se perderia. La 
nueva variacion surge inicialmente en un 
unico organismo, que se debe cnizar por 
tanto con otro que carezca del nuevo 
rasgo favorable. Con una herencia por 
mezcla. la descendcncia de estos orga- 
nismos present aria unica mente una ver¬ 
sion diluida de lal caracter; a su vez, esta 
descendcncia se cruzaria con otros indi- 
viduos (|iie tarn hie n carecerian del rasgo 
favorable. Con sus elect os diluidos a la 
mitad en cada generacion, el nuevo rasgo 
dejaria eventualmente de existir y la selec¬ 
cion natural scria completamente inefi- 
caz en esta situation. 

Darwin no fue nunca capaz de con¬ 
tra atacar con exito ante esta critica. A 
Darwin no se le ocurrio que los facrores 
hereditarios pudieran ser discrelos y no 
mezclarse y que. por tanto, una nueva 
variante genetica podria permanecer inal- 
terada de una generacion a la siguiente. 
Este principio se conoce como heren- 
cia independientc No se establecio 
hasta 1900, con el descubriiniento de los 
experimentos genelicos de Gregor Men¬ 
del, y se incorporo en su inomento a lo 
que hoy llamainos teoria cromos6mi- 
ca de la herencia 1 itilizamos el termi 



no neodarwinismo para referirnos a las 
teorias de Darwin modif'icadas por la 
incorporation de esta teoria de la heren¬ 
cia. 


Herencia mendeliana 

Y LA TEORIA CROMOSOMICA 
DE LA HERENCIA 

La teoria cromosomica de la herencia es 
el fundamento de los estudios actuales 
sobre la genet ica y la evolucion de los ani- 
males fCapilulos 8 y 9). Esta teoria proce- 
de de la consolidacion de las investiga- 
ciones en el campo de la genetica, fundada 
por el trabajo experimental de Gregor 
Mendel (Figura 1-17) y la biologia celular. 

El punto de vista getuHico 

La metodologia genelica consiste en cni- 
zar poblaciones de organismos que son 
razas pliras para determinados rasgos y 
seguir despues la ti ansmision hereditaria 
de tales caracteres a traves de las slices i- 
vas generaciones. La expre.sion «mza pura* 
se aplica a una pohlacion que mantiene 
durante generaciones solo uno tie los dis- 
tintos estados o manifestaciones de un 
caracter determinado, cuando se produ¬ 
ce de forma aislada con respecto a otras 
poblaciones. 

Mendel estudio la transmision de siete 
rasgos variables en el guisante de jardin, 



Murci6lago 


Figura 1-16 

De acuerdo con la teoria de la evolucion de Darwin, las distintas formas de estos miembros de vertebrados han sido moldeadas por la 
seleccibn natural para adaptarse a diferentes funciones. En capitulos posteriores veremos que, a pesar de estas diferencias adaptativas, 
todos estos miembros comparten un patron estructural basico. 
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cruzando poblaciones que eran razas 
puras para caracteres alternativos (por 
ejemplo, plantas altas frente a bajas). En 
la primera generacion (llamada genera¬ 
tion F, o 4'ilial-) solo se observo uno de 
los rasgos parentales alternativos; no 
habia indicacion de mezcla de los carac- 
teres parentales. En el ejemplo, la des- 
cendencia (llamada hibridos de la F,) for- 
mada al cruzar las plantas altas y bajas 
resulto alra, independientemente de si el 



Figura 1-17 

A, Gregor Johann Mendel. B, El monasterio 
en Brno (Brunn), Republica Checa, hoy un 
museo, donde Mendel llevo a cabo sus 
experimentos con los guisantes de jardin. 

Cortesia del Gregor Mendel Museum, Brno, 
Republica Checa. 


caracter alto se transmitio a traves del 
progenitor masculine) o del iemenino. Se 
permitio que estos hibridos de la Iq se 
autopolinizaran y en su descendencia (lla¬ 
mada generacion F 2 ) aparecieron am bos 
rasgos parentales, aunque el caracter 
mostrado por los hibridos de la F| (plan¬ 
tas altas en nuestro ejemplo) era tres 
veces mas abundante que el otro. De 
nuevo, no habia indicacion de mezcla de 
los caracteres parentales (Figura 1-18). 


Los experimentos de Mendel mostra- 
ron que los efectos de un factor geneti- 
co pueden quedar enmascarados en un 
individuo hibrido, pero que estos facto- 
res no se altera ban fisicamenle durante 
el proceso de transmision. Mendel pos- 
tulo que los caracteres variables estan 
especificados por factores hereditarios 
pares, que hoy en dia llamamos «genes*. 
Cuando se producen celulas germinales 
(ovulos o espermatozoides), los dos 
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Figura 1-18 

Diferentes predicciones de herencia 
independiente frente a herencia mezclada 
respecto a los resultados de los cruces de 
Mendel entre plantas altas y bajas. Los 
resultados esperados si la herencia es 
independiente se confirmaron, mientras 
que los previstos por la herencia mezclada 
no se produjeron. Los experimentos 
reciprocos (cruzando plantas progenitoras 
femeninas bajas con masculinas bajas) 
produjeron resultados similares. 

(P = generacion parental; Ft = primera 
generacion filial; F 2 = segunda generacion 
filial.) 





















18 


Parte I. Introduce ion a la vida animal 


Segun el U.S. Department of Health and Human Services, la investigacion con animales ha permiti- 
do aumentar nuestra esperanza de vida en 20,8 anos. 


La oontrovi ksia sorre los 

DERI* HOS DF I.OS AM MAM’S 

En los uhimos anos sc ha intensificado cl 
debate alrcdcdordc la uiilizacion do los 
animates para sadsfacer neccsidades 
luimanas. El aspccco mas conlrovertido cs 
el uso de animales cn las investigaclones 
biomedicas y de la conduct a T y en las 
pruebas a ([tie se someten los product os 
comerciales. 

! lace unos pocos anos, el Congreso de 
los Kstados Unidos aprobo una serie de 
enmiendas a la Ley I'ederal para el 
bicncsiar Animal, un conjunio de 
disposieiones legales relacionado con el 
manejo de animales en laboratories y otras 
insialacioncs. Hstas enmiendas se ban 
hccho populates coino las ires K-: 
Reduccion del numero de animales 
destinados a la investigacion: 
Refinainiento de las tecnicas que 
pudieran producir estres o sufrimiento. y 
Reemphizo de los animales vivos por 
simuladores o culiivos celulares siempre 
que sea posible. Como resullado, el 
numero total de animales que se utiliza 
eada ano en la investigacion y en las 
pruebas de los produetos comerciales ha 
ido decreciendo. El desarrollo de la 
biologia molecular y eelular tambien ha 
contribuido a una utilization decrecienle 
de animales en la investigacion y en las 
pruebas. Los movimienlos pro derechos de 
los animales, en su mayoria constituidos 
por activistas contra las vivisecciones. han 
contribuido a dif'undir las necesidades 
ruales de animales para la investigacion y 
han estimulado a los investigadores para 
dcsarrollar alternativas mas batatas, mas 
luimanas y mas eficaces. 

Sin embargo, los ordenadores y los 
culrivos celulares pueden simular los 
efectos sobre el organismo de. por cjemplo, 
las drogas solo cuando se conocen bien los 
principios basicos implieados. Cuando son 
estos principios los que se investigan v 
eomprueban, los modelos por ordenador 
son insuficientes. t In in lor me reciente del 
National Research Council reconoce que. 
aunque continuara la busqueda de 
alternativas a la utilizad6n de animales en 
investigaciones y pruebas. la •prohabilidad 
de ([lie esas alternativas sustituyan por 
completo a los animales en un future) 
proximo es nula*. No obstante, hay 
objetivos inmediatos mas realisms. como la 
reduccion en el numero de animales 
utilizados, la sustitucion de manulcras por 
otros venebrados v el refinainiento de las 


tecnicas ex peri mentales que puedan reducir 
el dolor o la ineomcxlidad de los animales 
de experimentation. 

El progreso de la medicina o la 
veterinaria depende de la investigacion con 
animales. Cada farmaco y eada vaeuna cjue 
se desarrollan para mejorar la condition 
humana han side probados antes en 
animales. La investigacion con animales ha 
permitido a la medicina desterrar la viruela 
y la polio; iia proporcionado minimization 
contra enfermedades antes muy cornunes y 
a menudo graves, como la diflcria, las 
paperaso la rubeola: ha contribuido a crcar 
tralamientos para el cancer, la diabetes, 
enfermedades carcliacas y psicosis maniaco- 
depresivas, y ha posibilitado el desarrollo 
de tecnicas quirurgicas como la cirugia 
cardiaca, las Iransfusiones sanguineus y la 
extract ion de cataratas. \a\ investigation 
sobre el SI1)A depende completamente tie 
estudios con animales, [principalmente 
clebido a que la gran semejanza del SI DA 
tie los simios. identificado en los macacos 
Rhesus, con ti SI DA humane, ha permitido 
que la enfermedad de los monos sirva 
como modelo para la humana. Trabajos 
reeientes indican que tambien los gatos 
pueden resuitarser modelos utiles p;ira el 
desarrollo do una vaeuna contra el SIDA. 


Experimentos sobre injertos tie piel 
llevados a cabo por primera vez en ganado 
vacuno v, posteriormente, en otros 
animales. han abierto una nueva era en la 
investigation inmunoldgica con enormes 
ramificaeiones para el tratamiento de las 
enfermedades en el hombre y otros 
animales. 

La investigation con animales tambien 
ha beneficiado a otros animales a naves 
de la veterinaria. Las vacunas para la 
leucemia ftiina y los parvovirus eaninos 
fueron probat I as previa me nte en otros 
gatos y perros. Muchas otras vacunas 
contra serias enfermedades animales han 
sido puestas a punto a traves de la 
investigation con animales: porejemplo. la 
rabia. el moquillo. ti antrax. la hepatitis y 
el tetanos. En la investigation en general 
no se utilizan especies en peligro de 
exlincion (excepto para proteger a dichas 
especies de la desaparition total). Por lodo 
ello, la invest igaekSn con animales ha 
depamdo enormes betteficios al hombre y 
otros animales. Todavla queda mucho ([tie 
aprender sobre el tratamiento de 
enfermedades como el cancer, el SIDA. la 
diabetes o las afectiones cardtacas, lo tjue 
sin duda requerira la utilization de 
animales en la investigation. 



Ihanks to animal research, 
they’ll be able to 


“protest 20.8 years lo 


(Conti) uui) 
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L\ C OM HOVIiRSlA SOBKK LOS 
DEKECIIOS DE LOS ANIMALES 
(CONTINI ACION) 

A pesar de k>s indudahles bcnefieios 
producidos por la investigation con 
animales, los dei'cn.sores dc los derechos 
de estos continuan preseniando una 
imagen incxacta y emocionalmente 
distorsionada de la experimentation (jut* 
los uliliza. LI objelivo final clc la mayoria 
de los aciivistas por los derechos de los 
animates, <)iie sc han centrado 
espedficamcnie cn cl uso cientiftco de 
(talus antes que cn .su traiamicnto Ixijo 
todos los punios do vista, cs la abolition 
total de lodas las formas de investigation 
animal. La cotnunidad cientiTiea esta 
prcocupada por cl impacro que cstos 
ataques puetlan tener sobre la capatidad 
tic los eienlificos para producir 
investigation de calidad. (jue contribuya a I 
hicnestar tan to del hombre tot no de los 
animates. Los eienlificos piensan que. si 
exisle justification para utilizar animales 


genes que control an una caraciensti- 
ca determinada se separan lino del otro 
y eada gameto red be solamente uno de 
el los. La fecundation re.stablece la con¬ 
dition par. Si tin organismo posee for¬ 
mas diferentes en el par de genes de un 
caracter. solo se expresa y aparece lino 
de ellos, pero ambos se transmiten inal- 
terados y en igual niimero a los gametos 
que forma el organismo. La transmision 
de estos genes es independiente. no 
me /.clad a. Mendel observe c[ue la heren- 
cia de un par de earaacres es indepen¬ 
diente de la herencia de otro par. Sin 
embargo, hoy sabemos que no todos los 
pares de carat teres se he redan indepen- 
dientemente unos tie oiros. Nuinerosos 
estudios, en particular con la mosca cle 
la fruta, Drosophila melcniogaster . han 
puesto cle manifiesto que los principios 
de la herencia descubiertos inicialmente 
en las planlas tambien se aplican a los 
animales. 

Apartciciones de la 
biologia celular 

LI perfeccionamiento cle los microscopios 
durante el siglo xtx permitio a los cilolo- 
gos investigar la formation cle las c61uias 
germinales mediantc la observation tlirec- 


como alimenlo y fiicnte cle ninierias 
priinas, o como animales de coinpania, 
tambien esta justilicada su utilization en 
experimentation para beneficio del 
hombre cuando tales estudios se I leva n a 
cabo ton humanidad y etica. 

BlBLIOGRAllA SOBRE LOS 
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bio logos propusieron, por ejemplo, la 
hipotesis cle que los espemiatozoides eran 
gusanos parasites clel semen (Figura 1-19). 



Figura 1-19 

Dibujo basado en una micrografia 
de principios del siglo xix de los 
espermatozoides de: (1) cobaya, 
(2) raton de laboratorio, (3) erizo, 
(4) caballo, (5) gato, (6) carnero 
y (7) perro (Prevost and Dumas. 
1821). Algunos biologos 
interpretaron inicialmente los 
espermatozoides como gusanos 
parasitos del semen, pero 
investigadores posteriores 
demostraron que se trataba de las 
celulas reproductoras masculinas. 
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Figura 1-20 

Pares de cromosomas separandose antes 
de la divisidn nuclear durante el proceso 
de formacion de las celulas reproductoras. 


Esta hipotesis file pronto refutudu con 
la revelation de la verdadera nuturalc- 
/a de las celulas germinates. Conforme 
I os precursors de las celulas germ ina¬ 
les se preparan para dividirse en los pri- 
meros estados de su formacion, el mate¬ 
rial nuclear se condensa en estructuras 
concretas y alargadas, denominadas cro¬ 
mosomas. Los cromosomas aparecen en 
parejas, c|iie normaImente son similares 
pero no identicos en el a sped o de la 
informacion que contienen. Un miem- 
bro de cad a par procede del progenitor 
femenino y otro del masculine). Estos 
dos cromosomas se emparejan fisica 
mente y despues se separan en dife- 
rentes celulas hijas durante la division 
celular previa a la formacion de los 
gametos (Figura 1-20). Cada gameto 


resultanie recibe un cromosoma de cada 
par, y los diferentes pares de cromoso¬ 
mas se distribuyen en los gametos inde- 
pendientemente unos de otros. Hi com- 
portamiento del material cromosomico 
durante la lormacion de los gametos 
equivale al postulado para los genes de 
Mendel, lo que condujo a Sutton y 
Boveri en 1903- 1SHV* a enunciar la hipo- 
tesis de que los cromosomas eran los 
port adores fisicos del material genetico. 
Cuanclo se propuso por primera vez, 
esta hipotesis fue recibida con un gran 
escepticismo. Una larga serie de prue- 
bas disenadas para refutarla demostra- 
ron finaImente que sus predicciones 
eran correctas. Actualmente la leoria 
cromosomica de la herencia esta per¬ 
fect amen te consolidada. 


Resumen 


Li Zoologia es d estudio cientifico de los ani¬ 
mates y forma pane de la Biologia, el estudio 
cientifico tie la vida. Los animates y la vitla, 
en general, son entidades constantemente 
cambiantes que solo se pueden deseribir en 
lerminos de los atributos que han adquirido 
a lo largo de su larga historia evolutiva. bis 
propiedattes mas imporlanles de la vida son: 
la exclusividad qumiica, la complojitlad y la 
organization jerarquica, la reproduction, la 
posesion tie un program a genetico, el meta- 
bolismo, el tlesarrollo y la intenicci6n con el 
medio. Los sistemas biologicos eonstituyen 
una jerarquia clc niveles integrados (molecu¬ 
lar, cehilar, del organismo, poblacional y tie 
especie), cada uno de los cuales present a 
diversas propiedatles emergentes especificas. 

La ciencia se caracteriza por la adquisi- 
eion de conocimientos mediante la cons 
truccion y eomprobacion tie hipotesis a tra¬ 
ves tie la observation tie la naturaleza. La 


ciencia se guia por la ley natural y sus hipo¬ 
tesis son comprobables, provision ales y refu- 
tables. Lis tiencias zoologieas se pueden divi- 
dir en dos caiegorias: las tiencias fisiologicas 
y las evolutivas. Las tiencias fisiologicas uti- 
lizan el melodo experimental para pregun- 
tarse conio los animates llevan a cabo sus 
funciones meiabolica.s basicas, del tlcsarm- 
llo, tie la conducta y reproductoras. lo que 
induye investigaciones sobre sus sistemas 
molecularcs. cel u la res y poblationales. Las 
tiencias evolutivas usan el metodo compara¬ 
tive para reconstruir la historia de la vida y. 
posteriormente, valerse tie esta historia con 
el fin de comprentler eomo las diversas espe- 
ties y sus propiedatles moleculares, telula- 
res, tie! organismo y tie las poblaciones han 
aparecido a lo largo tie la evolution. Las 
hipotesis que resisten repetitlas pruebas y 
atlemas explican fenomenos muy tliversos 
alcanzan el estatus tie teoiias. Las teorias 


poderosas que son guia de investigaciones 
exteasas se tlcnoniinan -paradigmas-. I n Zoo¬ 
logia. los principales paradigmas son la leo¬ 
ria tie la evolucion tie Darwin y la leoria cro¬ 
mosomica de la herencia. 

Los principios que aparecen en esle capi- 
tulo ilustran la unitlatl tie las cientias biolo- 
gicas. Todos los componentes tie los sistemas 
biologicos estan guia dos y limitados por leyes 
naturales. Los organismos vivos proceden 
extiusivamenie de otros organismos vivos, tie 
la misma forma que lotla cel Lila proviene de 
una eciula preexistente. Los procesos de 
reproduction estan presenies en todos los 
niveles tie la jerarquia biologica y muestran 
tanto herencia como variacion. La inter,iction 
tie la herencia y la variacion en todos los nive¬ 
les jerarquicos produced cambios evolulivos. 
v ha generado la enorme diversitlad de la vida 
animal que queda palente a lo largo de este 
libro. 
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OLiestion^irio 


1. /For que es dificil definir In vida? 

2. /;Cuales son las diferencias quimicas 
basicas cm re las formas de vida y los 
sistemas incites? 

3. Dcscriba la organization jerarquica do 
la vida. ,Como conduce esta 

organizacion a la aparicibn de nuevas 
propiedades en diferentes niveles de 
complejidad biologica? 

4. ^‘Cufll es la relacion entre la herencia y 
la variation en la reproduction de los 
sistemas biologicos? 

5. Hxplique por que la evolution de 
organismos complejos es compatible 
con la segunda ley de la termodinamica. 


6. ✓Cuales son las caracteristicas esenciales 
de la ciencia? Dcscriba c6mo los 
estudios evolulivos se adaptan a estas 
caracteristicas, mientra que el 
■creacionismo cientifico* no lo hace. 

7. Utilice el ejemplo de la selection natural 
y las poblaciones de polillas britanicas 
para ilustrar el metodo cientifico 
hipotetico-deductivo. 

8. <;Que relaciones existen entre una 
hipotesis, una teoria, un paradigma y un 
hecho cientifico? 

9 Hxplique como distinguen los biologos 
entre las ciencias fisiolbgicas y las 
evolutivas. 


10. /;Cu5les son las cinco teorias de Darwin, 
tal como las considera Ernst Mayr? 
/Cuales de el las son accptadas y cuales 
siguen planteando controversias? 

11. ,;Cual es el principal obstaculo al que se 
enfrenlo la teoria de Darwin de la 
seleccibn natural cuando se enuncio por 
primera vez?, y <cbmo se supero este 
obstaculo? 

12. <Que diferencia existe entre darwinismo 
y neodarvvinismo? 

13- Dcscriba las contribuciones respectivas 
de la genbtica y la biologin celular a la 
fornuilacibn de la teoria cromosbmica 
de la herencia. 
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Agua, agua por todas partes 

Como animales ter rest res que somos, la mayoria de nosotros 
no nos damos enema de cjue la mayor paite de la Tierra esta 
eubierla de agua (aproximadamente un 70%). Ademas, 
estamos const ituidns principulmcntc de agua. igual que el 
resto de los animales. Id agua nos es tan coman. que no 
apreciamos su importancia. Pero el agua es una sustancia 
extraordinaria, y no tan eorriente en el I’niverso. La Tierra 
es el unico planeta (al menos cjue sepamos) que tiene agua 
liquida en su superfieie. HI agua es la uniea sustancia que en 
la naturaleza se encuenlra en sus tres estados posihles, solida. 
liquida y gaseosa, dentro del rango de variacion normal de la 
tcmperatura de la Tierra. HI signifieado de esto, y de las demas 
propiedades del agua. se discuten en el presente cupitulo. 

Todas las reaeeiones quimieas c|ue se produeen en nueslras 
celulas, para producir energia. para la reprocluccion y para 
cumplir eon el resto de las luneiones vitales. lienen lugar en un 


medio acuoso, y en tales reaeeiones se eonsumen o se generan 
moleeulas de agua. Id agua se encuenlra en el interior de 
nuestras celulas y lambien las bana en el interior de nuestro 
euerpo. Los seguidores de las series televisivas de eieneia 
fieeion eomo Star'Dvh. Uigeneration % ven en algunos 
de los capitulos. unos eneucniros dramatieos eon «l'ormas 
vivas» eompuesras exelusivamente por energia, por eristales o 
por otras sustaneias fruto de la imaginaeion de los guionisias 
de* la serie. Ineluso Data, el androide, «vive» para poder realizar 
eieitas misiones I'undamentales. NO obsrante, ninguno de estos 
«seres», esta vivo en el semido estrieto de esta pa la bra, ya que 
la vida requiere del agua. Los seres vivos que existen en la 
Tierra no podrutn liaberse originado. ni podrian haber 
evolucionado si este exlraordinario eompuesto no exisriese. Hi 
agua no se encuenlra por todas panes, eomo deeia el«Viejo 
.Marinero», pero done Icq uiera que hay vida. hay agua. 


22 


Gipitiilo 2 La qufmicn tie la vitla 23 


Ijos sistemas vivientes y mis componcntes 
nlvtlccen a lus I eyes I'isicas y quimicas. Kn 
d interior tie las eelulas cle todo organis- 
mo, la materia viva esta compuesia por una 
mnltiliKl tie susiancias «no vivas»: protei- 
nas. acitlos nudeicos, grasas, liidratos de 
carhono. melaholitos de deseeho, agrega- 
tlos crista linos, pigmentos y otros muehos 
compuestos. Las interaceiones fisicas y c [ui- 
micas de tales suslaneias son las respon- 
sables de la muyoria de kxs procesos esen- 
ciales para la vida, indnyendo la digestion 
yabsorcion de nutrientes, la liberation de 
energia. la elimlnacion de los productos 
tie deseeho. la comunieaeion enire las dil’e- 
rentes eelulas, la conduction de los impul¬ 
ses nerviosos y la transmisidn de la infor¬ 
mation genetiea tie una generat ion a la 
siguiente. Puesto tjue estos fenomenos se 
l rata ran en las paginas siguientes. es nece- 
sario (jue expongamos aqui algunas cues- 
tiones basicas sobre bioquimica. b)s con¬ 
cept os I'u n da men tales sobre a tom os, 
elc'iiienios v moleculas, sobre los tipos tie 
enlaces v sobre acitlos. bases y sales, asi 
como sobre los tampones, se tralan al final 
del libro en el Apendice B. 

El agua y la vida 

Hi agua es el compuesro mas abundanfe 
de todas las eelulas, formando de un 60% 
a un 90% tie la mayor parte de los seres 
vivos. Hi mantenimiento tie un medio 
interne) actioso v estable es la principal 
mision fisiologica de todos los organis- 
mos. tan to terrestres como acuaticos. 

HI agua ticne varias propiedades extra- 
ortlinarias que la hacen cspecialmentc ade- 
cuatla para poder cumplir su papel esen- 
cial en los seres vivos. Hn la actualidad 
salxmos que las excepcionales propietla- 
ties del agua pueden explicarse, en su 
mayor parte, como tlebidas a los enlaces 
(puentes) de hitlrogeno tjue se format) 
entrr sus moleculas (Figura 2-1). Aunque 
los enlaces tie hitlrogeno son niucho mas 
debiles que los enlaces covalenres enire 
las diferentes moleculas de agua. se nece- 
sita mucha energia para romperlos. 

Hi agua tiene un eJevado calor espe- 
ctfico: se necesila una caloria* para cle* 

* Una caloria puede definirse como la cantidad de 
calor necesaria para calentar 1 g de agua desde 
14,5 a 15,5 °C. Aunque la caloria es una unidad que 
tradicionalmente se ha empleado en numerosas 
publicaciones y lablas, no pertenece al sislema 
intemacional de pesos y medidas, en el que si que 
esta incluido el julio (J) como unidad de energia (1 cal 
= 4,184 J). 


Molecula de agua 


Enlace de Hidrogeno 



Figura 2-1 

Geometria de las moleculas de agua. Cada 
una de ellas esta unida por enlaces de 
hidrogeno (lineas discontinuas) a otras 
cuatro moleculas de agua. Si se trazan unas 
lineas imaginarias que unan los atomos de 
oxigeno se obtiene un tetraedro. 

var 1 °C la temperatura tic I g tic agua). 
Cualquier otro Hquido, salvo d amoniaco. 
ncccsita menos calor para lener el mismo 
incrcmcnto tie temperatura. Cuanclo sc 
calienla el agua, mucha de la energia calo¬ 
rific* se destina a romper algunos de 
los enlaces tie hidrogeno, quetiando 
menos calor para aumentar la energia 
cinelica (movimiento molecular) y, por lo 
tan to. la temperatura misma del agua. La 
elevada capacidad termica del agua tiene 
un imporrante efccto moderador en los 
cambios tie la temperatura ambiente v es 
el gran agente protector tie la vida. 

HI agua tambien rient* un elevado 
calor de evaporacion Se ncccsitan mas 
tic 500 calonas para que l g tic agua liqui- 
tla past* a vapor tic agua. Ksro cs asi por- 
que todos los enlaces tic hitlrogeno enire 
una molecula de agua y sus vecinas, tie- 
nen tjue romperse antes tie tjue el agua 
pueda escapar al a ire. Para los animales 
terrestres (y las plantas) el enfriamiento 
que se produce por la evaporation del 
agua cs un importante mecanismo para 
desprenderse del cxceso tic calor. 

Destlc el punto de vista biologico, 
otra propietlatl importanre del agua es el 
peculiar comportamiento de su tlen- 
sidad durante los cambios de tempera - 
lura. La mayoria tie los liquitlos se hacen 
mas tlensos cuantlo su temperatura tles- 
ciendc. Sin embargo, el agua akanza su 
densitlatl maxima a 4 °C mierttras coftti- 
nua Itqukia . despues, a mctlitla tjue 



Moleculas Enlaces de 

de agua hidrogeno 


Figura 2-2 

Cuando el agua se enfria a 0 °C. las cuatro 
cargas parciaies de cada atomo de la 
molbcula interactuan con las cargas 
opuestas de los atomos de otras moleculas 
de agua. Los enlaces de hidrogeno entre 
todas las moleculas hacen que se forme 
una estructura cristalina en enrejado, y las 
moleculas se separan mas entre si (y 
desciende la densidad) que cuando 
algunas de las moleculas no han formado 
enlaces de hidrogeno a 4 °C. 

sigue enfriantlose, se Ivace menos tlensa. 
Por lo tanto, el hielo /7o/r/ en lugar tie 
quedarse en el fontlo tie los lagos y 
estanqties. Si el agua no tuviese esta pro- 
pietlacl, durante el invierno se congela- 
tian porciones tie el la, solidificandose en 
las profunditlades y. salvo en zonas tie 
clima calido, no todas se derretiiian por 
complete) durante el verano. Bajo estas 
condiciones, la vida acuarica quedaria 
nuiv limitatla. En el hielo. todas las mole- 
culas del agua estan uniclas entre si por 
enlaces de hidrogeno (Figura 2-2). Las 
moleculas format) una extensa retl cris- 
talina abiena. tjue se mantienc unitla por 
enlaces de hidrogeno. Ad etnas, en este 
entramado reticular, las moleculas estan 
bastante separadas, y por tanto son 
menos densas que cuantlo estan a 4 °C. 
cuando aim no se han formado todos los 
puentes de hidrogeno. 

Id agua tiene una elevada tension 
superficial, mayor que la de cualquier 
otro Itquido salvo el mercurio. Esta pro- 
piedatl es uno tie los aspect os tie la gran 
cohesion tie las moleculas tie I agua: su 
lenclencia a agruparse entre ellas median- 
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Envueltas de hidratacion 



Cri< 


Cristal 
de sal 


Figura 2-4 

Cuando un cristal de cloruro sodico se disuelve en agua, los extremos negativos de las 
moleculas dipolares del agua rodean los iones Na\ mientras que los extremos positivos se 
enfrentan a los iones Cl". Entonces los iones quedan separados, y no reingresan en la 
reticula salina. 


te enlaces de hidrogono. La cohesion es 
importance para que se mantenga la forma 
y el movimiento del protoplasma, y la ele- 
vada tension superficial ere a un nicho 
ecologico unico (p. 5S13) para ciertas for¬ 
mas de insectos como los gerritlos (Figu- 
ra 2-3) y los girinidos, c|iie palinan sohre 
la superficie de las charcas. A pesar de su 
elevada tension superficial, el agua tiene 
una baja viscosidad. propiedad que favo- 
rece el movimiento de la sang re a i raves 
de los pequenos ca pi la res y las un iones 
citoplasmaticas intracelulares. 

HI agua es un disoivente excelente. 
Las sales se disuelven mucho mejor en 
agua que en cualquier otro disoivente. 
Esio es consecuencia de la naturaleza 
bipolar del agua, que hace cjue se orien- 
te alrededor de las pa men las cargadas 
disueltas en ella. Por ejemplo, cuando el 
NaCl se disuelve en agua, los iones Na + 
y Cl" presenlcs en la sal solitla, se sepa- 
ran r:\pklamente como iones indepen- 
dientes. Las zonas negativas de los dipo¬ 
los del agua se reunen alrededor de los 
iones Na\ mientras c|ue his zonas positi- 
vas lo hacen en torno a los iones Ci 
(Higura 2-4). Hslo mantiene a los iones 
separados y determina un grade) de diso- 
ciacion elevado. Otros disolvcntes cjue 
no tienen, o tienen un menor caracter 
dipolar, son menos ca puces de dispo¬ 
ne rse de manera tan electiva alrededor 
de iones como estos y, por lo tanto, tie¬ 
nen menos capacidad para di solver las 
sales. La capacidad de las moleculas pro- 
teicas para disolverse en agua puede ser 
esencial para que se puetlan cumplir los 
papeles funcionales de las proteinas. 



Figura 2-3 

Debido a los enlaces de hidrbgeno entre las 
moleculas de agua en la interfase agua-aire, 
las moleculas de agua se «enganchan» 
entre si y crean una elevada tension 
superficial. Por ello algunos insectos, como 
este gerrido, pueden literalmente caminar 
sobre el agua. 


El agua interviene en muchas de las 
reaceiones quimicas que tienen lugar en 
el interior de los seres vivos. Muchos 
compuestos se rompen en unidades 
pequenas cuando se les anade una mole- 
cula de agua; a este proceso es a lo que 
se denomina hidrolisis Por el contra- 
rio, algunos compuestos de gran tamano 
se sintetizan a partir de unidades mas 
pequenas, mediante una reaccion con- 
traria a la hidrolisis. conocida como con¬ 
densation. 

R-R + H 2 0-> R-OH + H-R 

Hidrblisis 

R-OH + H-R —---> R-R + H 2 0 

Condensacibn 

Resulla ironico que, a pesar del pa pel 
fundamental del agua para todos los seres 
vivos, el suministro de agua en el mundo 
este en un grave |x*ligro debido a las acti- 
vidades human as, a I crecimiento de la 
poblacion y a la pobreza (La Riviere, 
1989). El humbre esta contaminando las 
aguas duIces de la superficie del plane- 
ta, las aguas subterraneas y los oceanos, 
con residues tanto naturales como indus- 
triales. Solo hay en curso unos pocos pro- 
yectos sobre la utilization racional del 
agua, y estos se limitan a los paises mas 


industrializados. En los paises en vias de 
desarrollo no se hace n ingun control de 
las contamination, para favorecer a si el 
desarrollo industrial, y en algunas zonas 
(por ejemplo, en el Este de Asia) la degra¬ 
dation de los recursos acuaticos puede 
represent a r el principal problema ambien- 
tal. En algunos paises poco indust rial iza¬ 
dos, la contaminacion debida a los resi- 
duos organicos. responsable de muchas 
enfermedades del hombre, esta muy 
exlendida y no hay ningun tipo de finan- 
ciacion destinado a la elimination de los 
desechos. La 1 lumanidad necesita urgen- 
temente una politica de utilization del 
agua a escala nuindial para potler evitar 
el desastre. 

Moleculas organicas 

El termino «compuestos oiganicos» se ha 
aplicado antiguamente a todas las sustan- 
cias derivadas de los seres vivos, pero 
muchos de estos compuestos pueden sin- 
tetizarse a piirrir tie compuestos inoiganicos 
Asi, el termino «organicos» se a plica en la 
aclualidad a todos los compuestos que 
contienen carlx>no, en combination con 
hidrogeno, oxigeno, nitrogeno, azufne, fos- 
foro, sales y otros elementos. 

El carlxino tiene una gran capacidad 
para unirse a otros atomos de carbono. 
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formando cadenas de longitud y confi¬ 
guration nuiy variables. Se han identifi- 
cado mas de un mil Ion de compuestos 
organicos, y cada dia se anaden otros 
nuevos a la lista. Las combinaciones car- 
bono-carbono posibilitan una enorme 
complejidad y variedad en la estructura 
molecular. En las paginas siguientes 
encontraremos algunos ejemplos de ello. 

Hidratos de carbono: las 

SUSTANCIAS ORGANICAS MAS 
ABUNDANTES EN LA 

Naturaleza 

Los hidratos de carbono son compuestos 
de carbono, hidrogeno y oxigeno que 
generalmente se presentan en la relation 
1C : 211: IO y estan agnipados en la forma 
H-OOH. Ejemplos comunes de hidratos 
de carbono son los azucares, el almidon y 
la celulosa (la sustancia estructural de los 
vegetales). En la Tierra la celulosa es mas 
ahundante que todos los clemas com¬ 
puestos organicos juntos. Los hidratos de 
carbono son sintetizados por las plantas 
verdes a partir de agua y de dioxiclo de 
carlxmo, con la ayuda de la energia solar. 
Este proceso se denomina fotosintesis, y 
es la reaccion de la que dependen todos 
los seres vivos, ya que es el punto de par- 
tida de la formation del alimento. 

Generalmente, los hidratos de carbo¬ 
no se dividen en las tres tiases siguientes: 

(1) monosacaridos, o azucares send I los, 

(2) disacaridos, o azucares tlobles, y (3) 
polisacaridos. o azucares complejos. Los 
azucares send 11 os estSn formados por 
cadenas de carbono con 4, 5 6 6 atomos 
de carbono (tetrosas, pentcxsas o hexosas, 
respectivamente). Hay otros azucares sen- 
cillos de hasta 10 carbonos, pero no son 
biologicamente importantes. Los azucares 
seneillos, como la glucosa, la galactosa o 
la fmetosa, poseen un grupo azucar libre, 

OH O 

I I 

— C— C— 

I 

H 

en el cual el doble enlace del O puede 
estar unido al C terminal de una catlena 
o a un C no terminal. La hexosa gluco¬ 
sa (tambien llamada dextrosa) es el hidra- 
to de carbono mas importante de los 
seres vivos. En ocasiones, la glucosa se 
representa como una catlena recta (Figu- 
ra 2-5A), pero en el agua tientle a formar 
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Figura 2-5 

Dos formas de representar la formula 
estructural de la glucosa, un monosacarido 
sencillo. En A los atomos de carbono 
aparecen formando una cadena abierta. 
Cuando se disuelve en agua, la glucosa 
tiende a adoptar una forma de anillo, tal y 
como se muestra en B. En este modelo en 
anillo, los atomos de carbono estarian 
situados en cada uno de los vertices del 
anillo, aunque generalmente no se 
representan. 

una molecula dtiica (Figura 2-5B). El tlia- 
grama de la glucosa en forma tie «silla» 
(Figura 2-6) es el que mejor representa 
su verdadera configuration, pero debe- 
mos recortlar que todas las formas tie glu¬ 
cosa, se representen como se represen- 
ten, son la misma molecula. 

Otras hexosas biologicamente impor- 
tantes son la galactosa y la fructosa. La 
estaictura tie sus formulas planas se com- 
para con la de la glucosa en la Figura 2-7. 


Los disacaridos son azucares dobles 
formados por la union de dos azucares 
sencillos. Un ejemplo es la maltosa (azu¬ 
car de malta), c|ue se compone de dos 
moleculas de glucosa. Como se represen¬ 
ta en la Figura 2-8, las dos moleculas de 
glucosa se unen entre si, con perdida de 
una molecula de agua. Esta reaccion de 
condensation, en la que los dos azucares 
sencillos terminan compaitiendo el oxige- 
no por el que se unen, es la que caracte- 
riza la formation tie todos los disacaridos. 
Otros das disacaridos comunes son la saca- 
rosa (azucar de caiia o de mesa) formada 
por la union de una molecula de glucosa 
y otra tie fructosa, y la lactosa (azucar de 
leche) compuesta por glucosa y galactosa. 

Los polisacaridos estan formados por 
nuichas moleculas de azucares sencillos 
(generalmente glucosa) enlazadas entre 
si para formar cadenas largas, a las que 
los quimicos denominan polimeros. Su 
formula empirica generalmente se escri¬ 
be como <C (1 H| ( ,Os)„ dontle // representa 
un numero variable de moleculas de 
monosacaridos de que se componcn. El 
almidon es la forma normal en que los 


H 



Figura 2-6 

Representacibn de la molecula en "silla" de 
la glucosa. 
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Estas tres hexosas son los monosacaridos mas comunes. 
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tiziicarcs sc almuccnan en la mayor parte 
tic las plantas v constituyc un alimcnto 
importanie para los animalcs. HI gluco- 
gcno l-s la princ ipal rescrva tic azik ares 
cn los animalcs. Sc cncucnira print ipal- 
mente cn las cclulas del higado y tic los 
musculos tic los vcrtchratlos. Cuantlo cs 
nccesario, cl glutogeno sc convicrtc cn 
glucosa. la cual cs Nevada por la sangre 
hasta lotlos los icjidos. Olro polimcro cs 
la cclulosa que cs cl principal hitlraro 
dc carbono cstruaural dc las plantas. 

La Inncion fundamental tic los gluci- 
tlos cn cl proloplasma cs la dc at !uar 
como 1‘ucntc dc cncrgia quunica. Li glu- 
cosa cs cl mas imponantc dc esos liitlra- 
tos dc carbono encrgeticos. Algunos son 
componcntes basicos dc la cstrucuira 
protoplasmatic;!, laics como las pentosas, 
tjuc Forman los grupos constituyentes dc 
los acidos nuclcicos y dc los nudeolidos. 

Lipidos: almacen de 

COMBUSTIBLE Y MAITRLAL I)E 

constiujccion 

Los lipidos son las grasas y sastancias simi- 
larcs a cl las. Estan lormados por molccu- 
las dc baja polaritlad y. cn consccucncia, 


son practicamcntc insolubles cn agua, jxto 
son solubles cn disolvcntcs organicos, 
como la acciona o cl ctcr. Los principals 
grupos tic lipidos son ires: las grasas neu- 
iras, los foslblipitlos v los csteroides. 

Grasas neat rets 

Ksias grasas 11am a das tambicn «vcrdade- 
ras» son cl principal combustible tic los 
animalcs. Li grasa almaccnada puctlc deii- 
var tlircctamcntc tie las grasas ingcritlas. 
o inclircctamcnle tic los hidratos tic car¬ 
bono tic la cliera. que se convicttcn cn gra¬ 
sas para su almaccnamiento. Las grasas sc 
oxidan y liberan cn el torrenie circulato- 
rio, cuantlo sc ncccsitan para atcntlcr las 
dcmantlas dc los icjidos. cn especial cuan¬ 
tlo sc ncccsitan para cubrir las neccsida- 
tlcs encrgcticas tic los musc ulos. 

Las grasas neutras son trigliccridos. 
lormados por glicerina (o glicerol) \ ires 
molcculas tic acidos grasos. Las grasas 
neutras son estercs. es deeir, una combi 
nacion tie un alcohol (glicerol) v un acitlo. 
Los acidos grasos dc los trigliccridos son 
acidos monoearhoxilicos send I los dc 
cadcna larga: varian cn longitutl. pero 
genera I mcme consian dc I i 24 carbonos. 


La format ion tic una grasa tipica median- 
le la union tic la glicerina con cl acido 
estearico sc mucstra cn la Figura 2-9A. En 
esta reaction sc puedc ver como las ires 
molcculas dc acitlo graso sc ban unido 
con los grupos OH del glicerol para for¬ 
mat’ cslcarina (una grasa neutra). libcran- 
tlose ires molcculas tic agua. 

Li mayor parte tie Uxs trigliccridos con- 
tie nen tlos o ties acidos grasos tliferentes 
unidos a I glicerol, y llcvan nombres tales 
como miristico. estearico, glicerico f Fig li¬ 
ra 2-91D. Los acidos grasos en esios tri- 
gliccritlos estan saturados: cs deeir, cada 
carbono dc la cadcna esta unido a tlos 
atomos tie hitlrogeno. Las grasas salura- 
das, i[iic son mas commies cn los anima¬ 
lcs que cn las plantas, general me nic sc 
cncurntrun cn cstado solido a una tem¬ 
pera tlira ambientc normal. Los acidos gra¬ 
sos in saturados. tipicos tic los accitcs 
vegeta I cs, ticncn tlos o ma s carbonos uni- 
tlos por enlaces tlobles: csto es, los car 
bonos no estan «suturados» con atomos 
dc hitlrogeno y son ca paces tie I or mar 
enlaces adicionalcs con olios atomos. Dos 
acidos grasos insaturatios comuncs son el 
acido oleico y cl acido linoleico (Figura 
2-10). Las grasas vegetales, como cl acei- 
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Figura 2-8 

Formacion de un disacarido (la maltosa) a partir de dos 
moleculas de glucosa, con la liberacion de una molbcula 
de agua. 


Figura 2-9 

Grasas neutras A. Formacion de una grasa neutra a partir de tres 
molbculas de acido estearico (un acido graso) y glicerol B, Una 
grasa neutra formada por la union de tres acidos grasos diferentes. 


CH 3 —(CH 2 ) 7 -CH = CH—(CN 2 ) 7 -COOH 

Acido oleico 


CH 3 —(CH 2 ) 4 —CH=CH—CH 2 —CH=CH—(CH 2 ) 7 — COOH 
Acido linoleico 


Figura 2-10 

Acidos grasos insaturados: el acido oleico. que tiene un 
doble enlace, y el acido linoleico, que tiene dos dobles 
enlaces. El resto de las cadenas hidrocarbonadas de ambos 
acidos estan saturadas. 
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tc* dc* cacaluiete o el de maiz. ticnden a 
scr licjiiiclos a una temperatura normal. 


Fosfolfpidos 

A diferencia de las g rasas, que son com- 
busiihles y no cumplen funciones esiruc- 
lumlcs en la celula, los fosfolipiclos son 
componentes importantes en la organiza¬ 
tion molecular cle los tejiclos, en especial 
de las membranas. Se parecen a los trigli- 
ceridos en su eslructura. excepto en que 
uno de los ties acidos grasos esta reem- 
plnzado por el acido fosforico y una base 
organ ica. Un ejemplo es la leeitina, un 
importante fosfotfpitlo cle la membrana cle 
las celu las nerviosas (Figura 2-11). Debido 
a que el grupo fos fa to cle los fosfohpidos 
esta cargado. es polar, v por tanto soluble 
en agua, mientras que el resto cle la mole- 
aila es a polar, los fosfolipiclos pueden ser- 
vir de puente entre dos ambientes y unir 
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Figura 2-11 

Leeitina (fosfatidil-colina), un fosfolipido 
importante de la membrana de las cdlulas 
nerviosas. 


Figura 2-12 

El colesterol, un esteroide. Todos los 
esteroides tienen un esqueleto basico 
formado porcuatro anillos (tres anillos de seis 
carbonos y uno de cinco), con diversos 
grupos laterales unidos. 
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Figura 2-13 

Cinco de los veinte aminoacidos que se encuentran en la naturaleza. 


moleculas solubles en agua, conio las pro¬ 
tein as. con sustancias insolubles en agua. 

Esteroides 

Alcoholes complejos; aunque estruetu- 
ralmenre son diferentes cle las grasas, lie- 
nen propiedacles si mi lares. Los cst oroi¬ 
des forman un gran grupo cle moleculas 
biologicamente import a ntes, como el 
colesterol (Figura 2-12). la vitamina 1), 
muchas hormonas adrenocorticotropicas 
y las hormonas sexuales. 

AminoAcidos y proteinas 

Las proteinas son moleculas grandes y 
complejas, compuestas cle los 20 amino¬ 
acidos que se encuentran comunmente 
(Figura 2-13). Los aminoacidos se unen 
entre si por enlaces peptidicos para 
constitute polimeros de caclena larga. Un 
la formacion de un enlace peptic!ico, el 
grupo carboxilico cle un aminoacido se 
une mediante un enlace covalente al 
grupo amino de otro, con eliminacion cle 
agua, del modo siguiente: 


La combinacion cle dos aminoacidos por 
un enlace pepticlico forma un dipeptido 
y, como es evidente, tod a via quedan 
libres un grupo amino en un extremo y 
un grupo carboxilo en el otro; por tanto, 
pueden unirse otros aminoacidos en 
a in bos extreme >s hast a producir cadenas 
largas. Los 20 aminoacidos diferentes 
pueden disponerse en una enorme varie- 
dacl cle secuencias, en las que puecle 
haber varios cientos cle aminoacidos uni¬ 
dos; por lo tanto no es dificil calcular que, 
en la practica, las variedades de protei¬ 
nas entre los seres vivos son ineontablcs. 

Una protein a no es exactamente una 
larga caclena de aminoacidos; es una 
mol ecu la sumamentc organizada. For 
conveniencia, los bioc]uimicos ban reco- 
nocido cuatro niveles cle organizacion 
proteica, llamaclas primaria, secundaria, 
terciaria y cuaternaria. 

La estructura primaria cle una pro- 
retna viene determinada por el ripo y por 
la sccuencia de aminoacidos que forman 
la caclena polipeptidica. Debido a que los 
enlaces entre los aminoacidos cle la cade- 
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Figura 2-14 

Estructura de las proteinas. La secuencia de aminoacidos de una proteina (estructura primaria) induce la formacion de enlaces de 
hidrogeno entre aminoacidos adyacentes, produciendose giros y dobleces (estructura secundaria). Los giros y espirales hacen que la 
cadena se pliegue sobre si misma de una forma compleja (estructura terciaria). Cadenas independientes de polipeptidos se unen para 
formar moleculas funcionales complejas formadas por varias subunidades (estructura cuaternaria). 
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na estan caracterizaclos por tin numcro 
limitaclo tie Angulos estables, aparecen 
ciertas formas estructu rales repot idas. Esta 
es la llamada estructura secundaria, y 
es frccuente quo sea en helice-alfa, es 
decir. a base de girtxs helicoidales en la 
direccion de la agnjas del reloj, semejan- 
te a un tornillo (Figura 2-14). Las espiras 
de las cadenas quedan estabilizadas por 
puentes de hidrogeno, generalmente entre 
un atomo de hidrogeno de un aniinoaci- 
do y el oxigeno del enlace peptklico de 
otro. en la siguiente vuelta de la helice. 

Lacadena polipeptidica (estmctura pii- 
maria) no solo adopta una configuration 
hdicoidal (estructura secundaria), si no 
que las helices se retuercen y doblan, 
dando a la proteina una estructura ter- 
ciaria tridimensional, conipleja y estable 
(Figura 2-14). Las cadenas plegadas que¬ 
dan estabilizadas por interacciones entre 
grupos laterales de aminoacidos. Una de 
estas interacciones es el puente disulfu- 
ro. un enlace covalente entre atomos de 
azufre en pares de cisteinas, que se linen 
al aproximarse los pliegues de la caclena 
polipeptidica. Otro tipo de uniones que 
avudan a estabilizar la estructura terciaria 
son los puentes de hidrogeno, y los enla¬ 
ces ion icos e hidrolbbicos. 

HI termino estructura cuatcrnaria 
descjilte a las proteinas fonnadas por mas 


de una caclena polipeptidica. Por ejem- 
plo, la hemoglobina de los vertebrae!os 
superiores (la sustancia de la sangre 
encargada de tmnsportar el oxigeno), esta 
compuesta por cuatro subunidades poli- 
pepttdicas que consliluven una molecu- 
la proteica unica (Figura 2-14). 

Las proteinas corno enzimas 

Son muchas las fun cion es que las pro¬ 
teinas desempenan en los seres vivos. Sir- 
ven como entramados estructu rales del 
protoplasma y forman muchos compo- 
nentes celulares. Pero la funcifin mas 
importante de las proteinas, con mucho, 
es la de actuar como enzimas, los cata- 
lizadores biologicos que se necesitan para 
casi todas las reacciones metabolicas. 

Las enzimas rebajan la energia de acti- 
vacion que se necesita para que se pro- 
duzca una reaccibn concreta, y hacen 
posible que los procesos vitales se reali- 
cen a temperaturas moderatlas. Coniro- 
lan las reacciones mediante las cuales el 
alimento es digerido, absorbido y meta- 
bolizado. Inclucen la sintesis de los sus- 
tancias estructurales para el crecimiento 
y para reemplazar los deterioros y tlcs- 
gastes del organismo. Las enzimas son las 
responsables de la liberacion de la ener¬ 
gia necesaria para la respiracion, el cre¬ 


cimiento, la contraccion muscular, las acti- 
vidades fitsicas y mentales y muchas otras 
funciones. El mecanismo de actuation de 
las enzimas se describe en el Capitulo 5 
(p. 63). 

Acidos nucleicos 

Son sustancias coinplejas de elevado 
peso molecular, que representan una 
manifest a cion basica de la vida. La se- 
cuencia de bases nitrogenadas en es¬ 
tas moleculas (pollmeros) codifica la 
information genetica necesaria para 
todos los aspectos de la herencia bio- 
logica. Estos acidos no solo dirigen la 
sintesis de enzimas y de otras protei¬ 
nas, si no que tambien son las unicas 
moleculas que tienen el pocler (con la 
ayuda de las enzimas adecuadas) de 
autorreplicarse. Los dos tipos de aci¬ 
dos nucleicos en las celulas son: el 
acido desoxirribonucleico (DNA) y 
el acido ribonucleico (RNA) Ambos 
son pollmeros de uniclades repetidas 
llamaclas nucleotidos, cada uno de 
los cuales esta forniaclo por un azucar, 
una base nitrogenada y un grupo fos- 
fato. La estructura de los acidos nu- 
cleicos es importantisima en los meca- 
nismos de la herencia y de la sintesis 
de proteinas; estas cuesciones se trata- 
ran posteriormente en el Capitulo 8 
(p. 127). 


RescimeMn 


Li estructura peculiar del agua y su capacidad 
para formar puentes de hidrogeno con las 
moleculas de agua adyacentes son las res¬ 
ponse hies de sus pmpiedades especiales: 
podcr para disolver sustancias kmicas y pola- 
res. capacidad cal orica, pun to de ebullition y 
tension superficial elevados, v menor tlensi- 
clatl en estado solido que en estado liquitlo. 
La vida en la Tierra no podrla haher apareci- 
do sin el agua. 

F.l carbono es especialmente versa til en 
la union consigo mismo o con otros Atomos, 
y es el unico elemento capaz de formar la 


variedad de moleculas que se encuentra en 
los seres vivos. Los hklratos de carbono 
estan compuestos fundamentalmente de car¬ 
bono, hidrogeno y oxigeno. agmpados como 
O-C-Oll. Los azucares sirven como Puentes 
inmedlalas de energia en los seres vivos. Los 
nionosacAridos. o azucares sencillos. pue- 
den enlazarse entre si para formal* tlisacAri- 
dos o polisacaridos, que actuan como tlepo- 
silos de azucares, o para eumplir papcles 
estructurales. Los llpidos exislen principal- 
mente como grasas. fosfolipitlos y esicroi- 
des. 


Las proteinas son grandes moleculas coni- 
pucstas de aminoacidos unidos entre si por 
enlaces peptidicos. Las proteinas tienen estmc¬ 
tura primaria. secundaria, terciaria y, en oca- 
siones. cuaternaria. Las proteinas cumplen 
muchas funciones. especialmente como enzi¬ 
mas (catalizadores biologicos). 

Ix>s acidos nucleicos son pollmeros de uni- 
dades de nucleotidos; cada uno de los cuales 
esta compuesto por un azucar, una base nitro¬ 
genada y un grupo fosfalo. Constiluyen el 
material hereditario y actuan en la sintesis de 
las proteinas. 


Cuestionari( ) 


l. Explique por que las moleculas de agua 
tienden a formar enlaces de hidrogeno con 
otras moleculas de agua. 


2. Explique cada una de las siguientes pro- 
piedades del agua e indique la relation de 
cada una de cllas con la naiuraleza dipo¬ 


lar dc la molecula de agua: elevado calor 
espedfico, elevado calor de evaporat ion, 
especial comportamiento en cuanto a su 
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densitlatl, elevada tension superficial, ser 
un huen tlisolvenie para los iones salines. 

3. Cite dos gliickios simples, dos cle reserva 
y uno cstructural. 

4. ;Cuales son las diferencias cara etc list icas 
en la estructura molecular entre los lipidos 
y los hidraios de carbono? 


5. Kxplitjue la ditcrencia entre las eslructunis 
pri maria, secundaria, tereiaria y cunterna- 
ria de una proteina. 


6. ,-Ciial es la imporlaneia de los acidos 
nucleieos para la celula y de que unidades 
estan form ados? 
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El origen 
de la vida 


El misterio de los misterios... 

Lon cos mo logos intentan, por todos los medios a su alcance, 
comprentler los on genes de lodo el llniverso en general, y de 
nuestro Sisienia solar en particular. Basandosc en diferentes 
aspectos fisicos. qumiicos. asrronomieos y matematicos, estos 
rientiTicos esiiman que el Uni verso, ineluyendo el pi an el a 
Tiara, liene nna antiguedad de 4500 millones de ancxs. Si ya 
resulta ilificil eonocer el origen del cosmos, aim lo es mas 
saber aull ha sido el origen de la vida. Las invesligaeiones mas 
interesarites al respecto luin dado como resultado una 
perspective sob re las primeras formas vivas que dejaron 
regislro fusil en la Tierra. Los fosiles mas antiguos conocidos 
son los de linos microorganismos filamentosos y coIoniales 
dot ados de una «pared». procedentes del Oeste de Australia, y 
que him sido datados, radiactivamente. como de lnice unos 
3300 6 35(H) millones de anos. last os son los primeros seres 
vivos (jiie sc conocen, y su homos que postian una pared que 
los separaba del medio en el que vivian, y quo eran eapaees 


de autorreproducirse. En respuesra a las fuerzas de la selection 
natural, unas protocelulas como cstas empezaron a 
evolutional hasta quo finalmente dieron origen a la «tela de 
arana» vital de la Tierra actual. A lo largo del tiempo, la vida y 
el entorno lueron evolucionando conjuntumentc, de nianera 
que la primera marco a I segundo, y a la in versa. La Tierra 
primiliva, con su armdsfera rcductora formada por amomaco. 
metano v agua. lue tin lugar excelente para que se produjese 
una sintesis prebiotica que llevo a I nacimiento de la vida. Esta 
atmosfera, rotalmente inadecuada. induso letal, para los seres 
vivos actuates, era exactamenie la neeesaria para los primeros 
organ ismos vivos, que no pod nan sobrevivir actual men to. 

Charles Darwin considero el origen de la vida y ti de las 
espeeies como «el misterio de los misterios». como el lo deno- 
mino. Desde la cpoca de Darwin, hemos ido aprcndiendo mas 
y mas sobre la historia de las formas vivas que ban evolueio- 
nado y que continuan haciendolo sobre la Tierra. ■ 
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Todos los organismos, destlc el homhre 
a los microbios mas pequenos, que han 
superado la frontera. mas bien arbitraria, 
enlre lo vivo y lo no vivo, compaiten una 
gran uniformidad en cuanto a la estruc- 
tura y fisiologia de sus celulas. Algunas 
de estas semejanzas, como el codigo 
genetico. los 20 aminoacidos necesarios 
para que se formen las protetnas y unas 
rutas metabolicas similares, ya se han 
mencionado en el Capitulo I. Estasseme- 
janz*is, junto con otros muchos ejemplos 
de identidad molecular y funcional, sugie- 
ren que toda la vida ha tenido un origen 
comun. 

Aunque reconozcamos el parentesco 
de los seres vivos, tenemos que admitir, 
en principio. que no sabemos como se 
ha originado la vida en la Tierra. El estu- 
dio de los ongenes de la vida no se con 
sidero, durante mucho tiempo merece- 
dor de una gran atencion por parte de 
los biologos, ya que se argumemaba que 
la ausencia de un legistro fosil hatia que 
se desconociera el curso de los aconte- 
cimientos de los que result*) la aparicion 
de la vida. Esta situation a cambiado. 

A partir de 1950, varios lalx>ratorios de 
todo el muntlo se han dedicado ex- 
tiusivamenie a la investigacion del origen 
de la vida. Este es un objetivo multi¬ 
disci pi inario que requiere la corn ri hue ion 
de cienttficos de diversus especialidades: 
biologos, (|uimicos, fisicos, geologos y 
astronomos. A partir de tales estudios ha 
sido posible reconstruir el escenario de 
los antiguos acontecimientos, en el que 
pod r tan ha her evolucionado los primeros 
seres vivos hace mas de 4000 mi Hones de 
anos, a partir de sustancias inorganicas 
presentes en la superficie de la Tierra. 
Kstos estudios no son intentos de admitir 
o rcchazar cualquier creencia religiosa o 
filosofica, si no que estan encaminados a 
proporcionar una explicacion ra zona hie 
de como pudo haber surgido la vida por 
medios nalurales. 

Perspecttva 

HISTORICA 

Antiguamente era comun la creencia de 
que la vida podia surgir por gene radon 
espontanea a partir de sustancias no 
vivas, ademas de potler aparecer a partir 
de organismos parentales, mediante la 
reproduction (biogenesis). Las ranas 
pa redan surgir de la tierra humetia; los 


ratones, de la materia putrefacta; los 
inset tos, del rodo; los gusanos (larvas tie 
most as), de la carne en descomposicion, 
etc. Ill calor, la humedad. la luz solar e 
incluso la luz tie las estrellas se citaban a 
menudo como facto res benefit' iosos que 
favorecian la generacion espontanea. 


Knl re los relatos sobre los primeros 
intentos para producir organismos 
esp<>ntaneamente en el laboratorio, hay 
una «rcceta» para crear ratones da da por 
el lisiologo IxrigaJean Ha pi is te van 
Hclmont (1648). «Si se apretuja una pieza 
tie ropa interior mane had a tie sudor, 
junto eon un poeo tie trigo. en un 
rccipiente abierto. en aproximadamente 
2! tlias el olor camhia y se prcxiuce una 
fermentation... y el trigo se convieile en 
ralones. Hero lo mas destaeahle es que 
los ratones surgitlos tlel trigo y tie la ropa, 
no son ratones pequenos, ni siquiera 
ad u I tos en miniatura. ni alxmoncs, si no 
(jue salen {ratones adultosV 


HI primer aiaque a la creencia en la 
generacion espontanea ocurrio en 1668, 
cuando el medict) italiano Francesco Retli 
coloco carne en tarros, unos a bier tos y 
otros euhiertos con pergamino o rejilla 
metalica. La came de todos los tarros se 
descompuso. pero solo la de los tarros 
abiertos tenia gusanos. Kedi se dio cuen- 
ta de cjue las moscas estaban entrando y 
saliendo continuamente tie dichos tarros, 
y llego a la conclusion tie que si las mos¬ 
cas no tenia n acceso a la came, en el la 
no aparedan los gusanos. 

Aunque la negation tie Retli de la 
existencia de la generacion espontanea 
fue ampliamente conocida, la creencia 
esta ha demasiado arraigada para ser 
abandonada. En 1748. el sacerdote jesui- 
ta ingles John T. Needham hirvio caido 
de cordero y lo puso en redpicnics tapa 
dos con corcho. Despues de pocos dias, 
en el caido pululaban grandes cantida- 
des tie seres microscopicos. Needham 
llego a la conclusion de que la genera¬ 
cion espontanea era real, porque pen so 
que habia mat ado todos los organismos 
vivos del caido al hervirlo y que habia 
excluido el acceso de otros organismos 
al sellar los frascos. 

I in invesrigatlor italiano, el abate Laz¬ 
zaro Spallanzani (1767). critico los expe- 



Figura 3-1 

Louis Pasteur, quien rebatio la idea de la 
generacion espontanea. 


rimentos de Needham y realizo otros que 
aseslaron un nuevo golpe a la teoria de 
la generacion esjx>ntanea. Hirvio extrac- 
tos vegetales y de carne, los coloco en 
recipientes limpios y cerro los cue I los de 
los frascos hermeticamente a la llama. 
Sumergio entonces los frascos cerrados 
en agua hirviendo durante varios minu- 
tos, para estar seguro tie que todos los 
germenes fueran destruidos. Como con¬ 
soles. tlejo algunos frascos abiertos a I 
aire. AI cabo tie dos dias encontro que 
en los frascos abiertos pululaban orga¬ 
nismos; en los otros no habia ninguno. 

Hslc experimento aun no consignio la 
rendition de los partidarios de la gene¬ 
racion espontanea que sostentan que, o 
bien el aire, que Spallanzani habia exclui¬ 
do, era necesario para la generation de 
organismos nuevos, o bien que con el 
metodo que uso habia destruido ti poder 
vegelativo tlel medio. Cuando se tlescu- 
brio el oxigeno (1774). los oponentes de 
Spallanzani lo calificaron como el ele- 
mento vital que este habia destruido en 
sus ex peri men tos. 

Quedo para el eminente cientifico 
frances Louis Pasteur (Eigura 3-1) acallar 
del todo a los obstinados defensores de 
la generation espontanea, con una ele¬ 
gante serie de experimentos hechos con 
sus famosos frascos tie «cucllo tie cisne». 
Pasteur (1861) respondio a la objecion de 
la ausencia tie aire colocando un mate¬ 
ria! fermentable dentro tie un fiasco con 
un largo cuello en forma tie S que que- 
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Figura 3-2 

Frascos de «cuello de cisne» empleados 
por Louis Pasteur en sus experimentos. 

A, Un frasco de «cuello de cisne» 
conteniendo levadura azucarada, hervida 
con agua, permanece esteril hasta que se 
rompe el cuello. B, A las 48 horas en el 
frasco pululan los microorganismos. 

daba abierto a I a ire (Figura 3-2). El fras¬ 
co y su contenido fueron hervidos duran¬ 
te nuicho tiempo. Despues el frasco se 
enfrio y quedo sin tocar. No hubo fer¬ 
ine ntacion porque todos los organ ism os 
que entraban en el extremo abierto del 
frasco quedaban depositados en el fondo 
del cuello y no alcanzaban el contenido 
del frasco. Cuando corto el cuello del 
frasco, los organ ismos del a ire pudieron 
caer directamente sobre la niasa fermen¬ 
table, y la fermentacion se produjo en el 
interior del frasco al cabo de poco tiem- 
po. Pasteur dedujo que, si se tomaban las 
precauciones adecuadas para evitar los 
germenes y sus elementos reproductores, 
como huevos y esporas, no se podian 
producir ni la fermentaci6n ni la putre- 
faccibn. 

Al cabo de una larga y tenaz carrera, 
Pasteur acabo con la creencia en la gene¬ 
ration espontanea. Los trabajos cle Pas¬ 
teur demostraron que ningun organismo 
vivo puede existir si no es como des- 
cendiente de organismos similares a el 
mismo. Al liacer publicos estos resulta- 
dos por primera vex en la Academia Fran- 
cesa, Pasteur proclamA: «La doctrina de 


la generation espontanea nunca supera- 
rS este golpe mortal** . ParadAjicamente, 
al demostrar que la generation esponta¬ 
nea no puede ocurrir, como previamen- 
te se habia proclamaclo (production de 
ratones, gusanos, ran as v otros seres), 
Pasteur tambien acabo por cieito tiempo 
con investigaciones posteriores sobre el 
origen «espontaneo» de la vida. Siguio un 
largo periodo de especulaciones filosofi- 
cas, pero durante 60 anos practicamente 
no se llevo a cabo ningun experimento 
sobre el origen de la vida. 

Renovaci6n de la 

INVESTIGACION: HIPOTESIS DE 

Oparin-Haldane 

El renacimiento del interes por los orige- 
nes de la vida tuvo lugar en la decada de 
1920. durante la cual el bioqiumico ruso 
Alexander I. Oparin y el biologo ingles J. 
B. vS. Haldane propus ieron, de manera 
inclependiente, que la vida se habia ori- 
ginado sobre la Tierra despues de un 
periodo inconcebiblemente largo de «evo- 
lucion molecular abiogenica». En lugar de 
afirmar que los primeros organismos 
vivientes se huhieran originado milagro- 
samente todos a la vez, una noci6n que 
ha restringido el pensamiento libre tluran- 
te niucho tiempo, Oparin y Haldane sugi- 
rieron que las unidades vivientes mas sim¬ 
ples (por ejemplo, las bacterias) habian 
llegado a serlo gradualmente, mediante 
la asociacion progresiva de moleculas 
inorganicas, para llegar a formar otras 
moleculas organicas mas complejas. Estas 
moleculas podrian «reaccionar» entre si 
para formar microorganismos vivos. 

Las hipotesis cle Haldane y Oparin 
difieren en algunos detalles, pero amhas 
proponen que la primitiva atmosfera de 
la Tierra solo constaba de agua, dioxido 
cle carbono y amomaco, pero carecia cle 
oxigeno. Cuando tal mezcla gaseosa se 
ex pone a la radiation ultravioleta, se for- 
man muchas sustancias organicas, tales 
como azCicares v aminoacidos. La radia- 
cion ultravioleta debio haber siclo muy 
intensa en la Tierra primitiva antes cle la 
production de oxigeno (por los organis¬ 
mos fotosinteticos), el cual reacciona por 
la accion cle los rayos ultravioleta para 
formar ozono, una forma cle oxigeno con 
tres a torn os. Hoy el ozono actua como 
una pantalla protectora para evitar que 
una intensa racliacion ultravioleta alcan- 


ce la superficie terrestre. Haldane creyo 
que las primeras moleculas organicas 
podrian haberse acumulado en los an- 
tiguos oceanos para formar una «sopa 
caliente diluida**. En este caldo primor¬ 
dial, los hidratos cle carbono, grasas, 
proteinas y acidos nucieicos podrian 
haberse reunido para formar los micro¬ 
organismos mas primitivos. 

La hipotesis cle Oparin-Haldane influ- 
yo mucho en las especulaciones teoricas 
sobre el origen de la vida durante los anos 
30 y 40. Finalmente, en 1953 Stanley 
Miller, trabajando en Chicago con Harold 
LJrey, realizo el primer intento afortunado 
cle simular con aparatos cle laboratorio las 
condiciones que se creia cjue reinaban en 
la 'Eierra primitiva. Este experimento, que 
se dcscribirii mas detalladamente, y mas 
adelante en este mismo capitulo, tlemos- 
tro cjue se forman biomolfeculas impor¬ 
tances, en cantidades sorprendentemente 
grandes, cuando una descarga electrica 
pasa a traves cle una atmosfera reductora 
del tipo de las propuestas por Haldane y 
Oparin. La realizacion que hizo posible 
simular un medio prebiAtico en el labo¬ 
ratorio llevo los estudios sobre el origen 
cle la vida a una nueva era. Esto coincidiA 
con el inicio de la era espacial y con un 
nuevo interes general por la cuestion del 
origen de la vida. 

La Tierra primitiva 

De acuerdo con la teoria del «Big Bang** 
(«la gran explosion**), el universe) se ori- 
gino a partir de una primitiva bola cle 
fuego y se ha ido expandiendo y enfrian- 
do clesde su comienzo, hace unos 10 000 
6 20 000 millones de ah os. Se cree cjue el 
Sol y los planetas se forma ron hace apro- 
ximadamente unos 4600 millones de anos, 
a partir de una nube esferica cle polvo 
eosmico y gases, que tenia un determi- 
naclo momento angular cle giro. Hi nube 
se concentrA, bajo la influencia cle su pro- 
pia gravitacion, formSndose un disco 
rodanie. A medida cjue el material cle la 
parte central del disco se fue condensan- 
do para formar el Sol. una cantidad sus- 
tancial cle la energia gravitatoria fue libe- 
rada para formar radiaciAn. La presion cle 
esta racliacion, dirigicla hacia el exterior, 
impidiA la concentracion cle toda la nube 
dentro del Sol. El material restante comen- 
zA a enfriarse y pudo dar origen, poste- 
riormente, a los planetas (Figura 3-3). 
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DEMASIADO CALIENTE DEMASIADO FRIO 

Figura 3-3 

Sistema solar, mostrando los estrechos Ifmites en los que se dan las condiciones adecuadas para la vida. 


Origen de la atmosfera 

TERRESTRE 

La atmosfera primitiva 

Las evidencias de quo se dispone indican 
que tras la formacion de la Tierra, esia 
esluvo sujela a tin fuerte hombardeo de 
grandes cometas y meleoritos (de mas de 
100 km de diametro), Durante dicho pe- 
riodo. el calor gcnerado por los cilados 
impacios hizo cpie los oceanos se eva- 
poraran de forma constante o periodica- 
menie. Cuando el hombardeo eeso (liace 
unos 3800 millones de anos aproxima- 
damente), la atmosfera estaba form a eta 
fundamentalmente por dioxido de car- 
bono y nitrogeno molecular, con algunas 
trazas de monoxido de carbono, hidro- 
geno molecular y gases de azufre redu- 
cidos. Genera I mente se admite que esia 
atmosfera terresrre primitiva no contema 
mas cjue trazas de oxigeno Miller, en sus 
experimentos, supuso cjue la atmosfera 
primitiva era fuerremente reductora, es 
decir, predominaban las moieculas que 
tenian menos oxigeno cjue hidrogeno. El 
meiano (CH,) y el amoniaco (YII<) son 
ejemplos de compuestos totalmente redu- 
cidos. No obstante, actualmente se acep- 
ta cjue la atmosfera de la epoca en que 
se origino la vida solo era medianumen- 
te reductora. 


FJ caracter de la atmosfera primitiva 
es importante en cualquier discusion 
sobre el origen de la vida. ya cjue los 
compuestos organicos de los que estan 
formados los seres vivos, no son estables 
si se encuentran libres en una atmosfera 
oxidanle. Los compuestos organicos no 
se pueden sintetizar abioticainente en 
nuestra atmosfera oxidante actual, y no 
son estables si se inrroducen en ella. 

Aparicidn del oxigeno 

En la actualidad. nuestra atmosfera es 
fuertemente oxidante. Contiene, aproxi- 
madamente. un 78% de nitrogeno mole¬ 
cular. 21% de oxigeno fibre, 1% de argon 
y 0,03% de dioxido de carbono. AunCjue 
el tiempo transcurrido para su formacion 
es muy discutido, en algun momento 
empezb a aparecer una canlidad signifi- 
cativa de oxigeno en la atmosfera reduc¬ 
tora primitiva. 

La principal fuente de oxigeno es la 
Iblosmtesis. Casi toclo el oxigeno prcxlu- 
cido en la actualidad lo es por cianobac- 
lerias (algas verde-azules). algas euca- 
riontes y plantas. Diariamente, estos 
organismos combinan aproximadamen- 
te A00 millones de kmeladas de carbono 
con 70 millones de toneladas de hidro¬ 
geno, liberando unos 1100 millones de 
toneladas de oxigeno. Los oceanos son 


la principal fuente de oxigeno. Casi todo 
el oxigeno que se produce hoy es con¬ 
sul nido por los organismos a I oxidar su 
alimento en dioxido de carbono; si no 
ocurriera esto, la canlidad de oxigeno en 
la atmosfera se duplicuna en unos 3000 
anos. Ya que las cianobacterias lbsiles del 
Precambrico son semejames a las actua- 
les, parece probable <iue la mayor parte 
del oxigeno de la atmosfera primitiva se 
hubiese producido forosintelicamenre. 

Evolucion QUIMICA 

Fuentes DE F.NERGIA 

l’odas las hipotesis actuates sobre el ori¬ 
gen de la vida. par ten de la premisa de 
que los diversos compuestos de carbono 
se fueron acumulando gradual mente 
sobre la superl’icie terrestre durante un 
largo pertodo de evolucion cjuimica pre- 
biotica. 

Si en un recipiente de vidrio cerrado 
se mezclan los gases de la atmosfera pri¬ 
mitiva con metano y amoniaco, y se dejan 
estar a lemperatura ambiente, no reac- 
cionan cjuimicamente enrre ellos. Para 
provocar una reaccion quimica debe apli- 
carse una fuente continua de energia 
libre, suficiente para sobrepasar las barre- 
ras de rea c c i 6 n - a c t i v a cion (el concepto 
de energia libre se discutira en la p. 64). 
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■ Valores medios de las fuentes de energia que inclden 

I ■ hoy sobre la Tierra 

Fuente 

Energia 


(cal/cmVano) 

Radiacion total proceclente del Sol 

260 000 

Infrarrojos (mas de 700 nm) 

143 000 

Visible (350-700 nm) 

113 600 

Ultra violetas 


250-350 nm 

2837 

200-250 nm 

522 

150-200 nm 

39 

< 150 nm 

1,7 

1 descargas electricas 

4 

Ondas de choque 

1,1 

Radiactividad (hasta 1 km de profundidad) 

0,8 

Volcanes 

0,U 

Radiacion cbsmica 

0,0015 


Puente: l)aio.s tornados de S. L Miller and L. K. Orgal. The origins of life on the earth. Prentice-Hall. Inc., 
Englewood Cliffs, NJ. 1974. 


HI Sol es, con mucho. la fuente de 
energia libre mas poderosa para la Tte¬ 
rra. Cacla ano, cada centimetre cuadrado 
de la superlicie terreste red be un pro- 
medio de 260 000 calorias de energia 
radiante. El inoclo en que se distribuye 
esta energia entre las regiones infrarroja, 
visible y ultravioleta del espectro se mues- 
tra en la Tabla 3-1. Algunos investigado- 
res ban sugerido que la vida surgio en 
gra rides nubes de agua y partkulas de 
polvo cjue rodeaban la primitiva Tierra. 
Tales particulas podrian liaber absorbido 
una considerable energia de longitudes 
de onda visible e infrarroja. Puesto que 
la energia solar utilizable disminuye rapi- 
damente en la region ultra viol eta, solo el 
0,2% de la energia total corresponde a 
longitudes de onda de me nos de 200 
nm*, que puede ser absorb ida por mole- 
ailas como el metano. el agua y el amo- 
niaco. Sin embargo, la radiacion ultra- 
violeta pudo ha her si do una fuente de 
energia importante para las reacciones 
foioqulmicas en la atmosfera primitiva. 

[.as descargas electricas podrian haber 
proporcionado tambien energia para la 
evolucion quimica. Aiinque la cantidad 

‘ Algunas de las unidades de medida habitualmente 
empleadas en los estudios de microscopia son los 
micrometros, nandmetros y Angstrom: 1 micrometro 
(pm) = 0,000001 m {aproximadamente 1/25 000 
pulg): 1 nanometro (nm) = 0,000000001 m; 1 
angstrom (A) = 0,0000000001 m. 

Asl 1m = 10 3 mm = 10 b pm = 10" nm = 10 10 A. El 
angstrom esta empezando a dejar de utilizarse. 


total de energia electrica liberada por los 
rayos es pequena, en comparacion con 
la energia solar, casi coda la energia del 
rayo sirve para sinterizar compuestos 
organicos en una atmosfera reductora. 
Un unico destello de un rayo, a traves de 
la atmosfera reductora, genera una gran 
cantidad de materia organica. Las lem- 
pestades podrian haber sido una de las 
fuentes de energia mas importanies para 
La sintesis organica. 

La enorme actividad volcSnica de la 
Tierra primitiva pudo haber sido otra de 
tales fuentes de energia. Asi, una hipote- 
sis sostiene que la vida no se origin6 en 
la superficie de la Tierra, sino en las pro¬ 
fit ndidades de los oceanos, en las proxi- 
midades de los surgimientos hidroter- 
males (p. 807). Se trata de fuentes 
submarinas de agua caliente. a traves de 
las clinics inana el agua del mar que pre- 
viamente se ha infiltrado por las grietas 
del fondo oceanico, acercandosc a I 
magma caliente. HI agua se sobrecalien- 
la y termina sienck) expulsada, al mismo 
tiempo i]uc transporia una gran variedad 
de moleculas que se han disuelto en ella 
a partir de las rocas sobrccalenlackis. Entre 
ellas dcstacan el sulfuro de hidrogeno, el 
metano v los iones de hierro y de azufre. 
Se han descubicrlo surgimientos hidro- 
tcrmalcs submarines en diversos luga- 
res, aiinque parece epic* eran muclio mas 
abunclanies en la Tierra primitiva. Si la 
vida se origino aqui. esios lugares podri¬ 
an haber proporcionado refugio a tales 


formas vivas mientras el bombardeo de 
cometas v asteroides disminuia y enton- 
ces los oceanos solo se habrian evapo- 
rado parcialmenle. Resulta sumamente 
interesanie que actualmente existan 
muchas bacterias temiofilas y tiobacierias 
(bacterias del azufre) que crecen junto a 
fuentes de agua caliente. 


Sintesis prebiotica de 

MOLECULAS ORGANICAS 
PEQUENAS 

Al principio de este capilulo nos liemos 
referido a la primera simulacion de las 
condiciones de la Tierra primitiva en el 
laboraiorio de Stanley Miller. Miller cons- 
truyo un aparato dispuesto para que por 
el circulase una mezcla de metano, hidrcV 
geno, amomaco y agua, que se sometia 
a una serie de descargas electricas (Figu- 
ra 3-4). El agua de un matraz hervia para 
proclucir vapor, que ayudaba a los gases 
a circular. Los productos formados con 
cacla una de las descargas electricas (que 
representaban a los rayos), se condcrusa- 
ban y recogian en un tubo con forma de 
L* y en un pequefto matraz (que repre- 
sentaba el oceano). 

Despues de una semana de continuas 
descargas electricas. el agua cjue Corne¬ 
ll ia los productos fue analizada, y los 
resultados lueron sorprendentes. Apro¬ 
ximadamente el 15% del carbono que 
originalmente habia en la «atmosfera» 
reductora se habia convertido en com¬ 
puestos organicos que se recogieron en 
el «oc6ano». El hallazgo mas sorpren- 
dente fue que se habian sintetizado com¬ 
puestos relacionaclos con los seres vivos. 
Entre ellos. se encontraron cuairo ami- 
nodcidos, que aparecen comunniente en 
las proteinas, urea y varios acidos grasos 
simples. 

Podemos apreciar la asombrosa natu- 
raleza de esta sintesis si consideramos 
que hay miles de compuestos organicos 
conocidos. con estructuras no mas com- 
plejas que las de los aminoacidos forma- 
dos. Pero en la sintesis de Miller, la mayo 
ria de las relativamenle pocas sustancias 
formadas eran compuestos que se 
oncuentran en los seres vivos. Esto segu- 
ramente no era una coincidence, y sugie- 
re que la sintesis prebiotica en la Tierra 
primitiva pudo haber ocurrido bajo con¬ 
diciones no muy diferenies a las que 
Miller escogio para su experimento. 
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Figura 3-4 

El Dr. S. L. Miller con una replica del 
aparato que utilizo en sus experimentos de 
1953 sobre la sintesis de aminoacidos, a 
partir de descargas electricas en una 
atmosfera fuertemente reductora. 


Los experimentos de Miller han sido 
criricados al tener en cuenta la opinion, 
hoy aceptada, cle que la atmosfera primi- 
tiva fue por complete) diferente de la fuer¬ 
temente reductora, si mu la da por Miller. 
Sin embargo, el trabajo de Miller estimu- 
16 a otros muchos investigadores para 
repetir y ampliar su experimento. Pronto 
se vio que los aminoacidos podian sinte- 
tizarse en muchos tipos diferentes de 
mezclas gaseosas, al ser calentadas (calor 
volcanico), irradiadas con luz ultraviole- 
ta (radiacion solar), o someticlas a des¬ 
cargas electricas (rayos). Todo lo que se 
necesita para producir aminoacidos es 
que la mezcla gaseosa sea reductora y 
este sometida a alguna fuente violenta de 
energia. Hn otros experimentos se han 
pasado descargas electricas a traves de 
mezclas de monoxido de carbono, nitro- 
geno y agua, y tambien se han obteniclo 
aminoacidos y bases nitrogenadas. Aun- 


que las tasas de reaccion son mucho mas 
lentas que en las atmosferas que conte- 
nian metano y amoniaco, y los resultadcxs 
obtenidos son comparativamente mas 
pobres, estos experimentos apoyan la 
hipotesis de que los comienzos quimicos 
de la vida pudieron ocurrir en atmosferas 
solo medianamente reductoras. No obs¬ 
tante, la necesaria presencia de amonia¬ 
co y metano conduce a suponer que 
debicron aparecer con los bomba rdeos 
de cometas y meteoritos o bien que se 
sintetizaron en las proximidades de los 
surgimientos hidrotermales. 

As! pues. los experimentos de muchos 
cientfficos han demostrado que se forman 
moleculas intermedias muy reactivas, 
como por ejemplo el acido cianhidrico, 
el forma Idehido o el cianoacetileno, cuan- 
do se somete una mezcla reductora de 
gases a una fuente de energia fuerte. 
Estos compuestos reaccionan con el agua 
y el amoniaco o el nitrogeno para formar 
moleculas organicas mas complicadas, 
como aminoacidos. acidos grasos, urea, 
aldehidos, azucares y bases puricas y piri- 
midinicas; por tanto, todos los pi la res ele- 
mentales para la sintesis de los com¬ 
puestos organicos mas complejos de la 
materia viva. 


Formaci6n de polimeros 

Necesidad de la concentracidn 

Hi siguiente estado en la evolucion qui- 
mica implica la condensacion de los ami¬ 
noacidos. bases puricas y pirimidinicas y 
azucares para formar moleculas mas gran- 
des, lo que da lugar a la formacion de 
proteinas y acidos nucleicos. Dichas con- 
densaciones no ocurren facilmente en las 
soluciones muy diluidas, porque la pre¬ 
sencia de un exceso de agua fiende a 
des via r las reacciones hacia la descom- 
posicion (hidrolisis). Aunque el oceano 
primitivo haya sido llamado sopa pri¬ 
mordial, probablemente estaba bastante 
diluido, conteniendo material organico 
en una concent radon de entre una deci- 
ma y una tercera parte de la de un caldo 
de polio, aproximadamente. 

La sintesis prebiotica debio ocurrir en 
regiones concretas doncle la concentra- 
cion fuese mayor. La violenta meteoro- 
logia de la Tierra primitiva pcxlria haber 
originado unas grandes tormentas de 
polvo, y los impactos de los asteroides 


tambien podrlan haber elevado grandes 
cantidades de polvo hacia la atmosfera. 
Las parliculas de polvo podian haberse 
convertido en focos para la formacion de 
pequenas gotas de agua. La concentra¬ 
tion de sales en tales particulas podia 
haber sido elevada, proporcionando un 
medio concentrado en el que se pueden 
producir muchas reacciones quimicas. 
Hxiste una hipotesis alternativa segun la 
cual, es posible que la supcrficie de la 
Tierra estuviese demasiado caliente como 
para estar ocupada por los oceanos, pero 
no tanto como para no estar humeda. De 
forma que habria un clima de lluvias 
constantes y evaporation rapida. El resul- 
tado de todo esto habria sido que la 
supeiTicie de la Tierra habria estado 
cubierta por moleculas organicas for- 
mando una «espuma maravillosa». Las 
moleculas prebioticas debieron haberse 
concentrado por adsorcion en la super- 
ficie de las arcillas y de otros minerales. 
La arcilla tiene la capaciclad de concen- 
trar y condensar grandes cantidades de 
moleculas organicas. La supcrficie de la 
pirita de hierro (FcS>) tambien se ha suge- 
rido como un sitio adecuado para la evo¬ 
lucion de los procesos bioquimicos. La 
supcrficie de la pirita esta cargada posi- 
tivamente, por lo que atrae una gran 
variedad de iones negativos. que pueden 
ir cubriendo la superficie. Ademas, la [^iri- 
ta es muy a bund ante a I reded or de los 
surgimientos hidrotermales, lo que esta- 
ria a favor de la hipotesis de los surgi¬ 
mientos hidrotermales como lugares en 
los que se origino la vida. 


Cotidetisaciones termicas 

La mayoria de las polimerizaciones bio- 
logicas son reacciones de condensacion 
(deshidratacion), es decir, los monome- 
ros se linen entre si por climinacion de 
agua (p. 2-1). En los seres vivos, las reac¬ 
ciones de condensacion siempre tienen 
lugar en un medio acuoso (celular) en 
presencia de las enzimas adecuadas. Sin 
las enzimas y la energia apoitada por el 
ATP. las macromoleculas de los seres 
vivos (proteinas y acidos nucleicos) pron¬ 
to se fragmentan en los monomeros de 
los que se componen. 

Una de las formas en las que podrlan 
haber ocurrido las reacciones de deshi¬ 
dratacion en las condiciones de la Tierra 
primitiva, sin enzimas, serla mediante 
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Figura 3-5 

Micrografia electronica de microesferas 
proteinoides. Estos cuerpos, de aspecto 
similar al de algunas proteinas, pueden 
producirse en el laboratorio a partir de 
poliamino4cidos, y pueden representar 
formas precelulares. Tienen una 
uitraestructura interna definida. (x 1700). 

condensation termica. La deshidratacion 
mas sencilla se produce mcdiante la 
expulsion de agua de los solidos por 
calentamiento directo. Por ejemplo, si una 
mezcla de los 20 aminoacidos se calien- 
ta a 180 °C, se obtiene una considerable 
production de polipeptitlos. 

El cientifico americano Sidney Fox ha 
estudiado intensamente la sintesis termi¬ 
ca de polipeptitlos para formar “protei¬ 
noides#. Demostro que calentando mez- 
clas secas de aminoacidos y mezclando 
luego los polimeros resultantes con agua 
se forman unos pequerios cuerpos esfe- 
ricos. Estas microesferas proteinoides 
(Figura 3-5) poseen ciertas caracteristicas 
de los seres vivos. No exceden de 2 |im 
de diametro y son comparables en tama- 
no y forma a las bacterias esfericas. Sus 
paredes externas parecen tener una doble 
capa. y muestran propiedades osmoticas 
y de difusion selectivas. Pueden crecer 
por acrecimiento o proliferar por gema- 
cion como las bacterias. No hay modo de 
saber si los proteinoides han sido ante- 
pasados de las primeras celulas o si en 
realidad solo son interesantes «productos 
de laboratorio quimico*. Debieron for- 
marse bajo condiciones que unicamente 
se darian en los volcanes. Los polimeros 


organicos posiblemente tuvieron que 
condensarse sabre o dentro de los vol¬ 
canes y entonces, humedecidos por la 
lluvia o por el rocio. reaccionarian des- 
pues, en disolucion, para formar poli- 
pepticlos y polinucleotidos. 

Origen de los seres 
vivos 

Ahora, a partir del registro fosiL tenemos 
pruebas de que la vida ya existia hace 
3800 miilones de anos; sin embargo, el 
origen del primer ser vivo puede esti- 
marse en aproximadamente 4000 miilo¬ 
nes de anos. Los primeros organismos 
vivos fueron protocelulas: unidades auto¬ 
nomas limitadas por membranas, con una 
organization funcional compleja que per- 
mitia la actividad esencial de la autorre- 
protluccion. Los sistemas quimicos pri- 
mitivos que hemos descrito carecen de 
esta propieclatl fundamental. El principal 
problema para comprender el origen de 
la vida es entender como los sistemas qui¬ 
micos primitivos putlieron haberse orga- 
nizado en forma de celulas vivas, auto¬ 
nomas y capaces tie autorreproducirse. 

Como hemos visto, en la Tierra pri- 
mitiva una larga evoluci6n quimica pro- 
dujo varios componentes moleculares tie 
los seres vivos. En tin estado posterior de 
la evolution, los Scidos nucleicos (I)NA 
y RNA) empezaron a funcionar como sis- 
temas geneticos simples que comrolaban 
la sintesis de proteinas, especial me nte 
enzimas. Sin embargo esto conduce a la 
desconcertante paradoja del huevo y la 
gallina: (1) /;c6mo putlieron aparecer los 
acidos nucleicos sin enzimas que los sin- 
tetizaran?, y (2) ,;c6mo pudieron evolu- 
cionar las enzimas sin acidos nucleicos 
que controlasen su sintesis? Estas pre- 
guntas se basan en la aceptacion tie un 
dogma, admitido destle hace mucho 
tiempo, vSegun el cual solo las proteinas 
pueden actual* como enzimas. Startling 
presento en los anos 80 alguna eviden- 
cia de que, en algunas circunstancias, el 
RNA puede tener actividad catalitica. 

Los RNA con actividad catalitica (ribo- 
zimas) pueden funcionar como media- 
tlores en el proceso tie formacion del 
RNA mensajero, actuando a nivel de los 
intrones (p. 143), y pueden catalizar la 
formation tie enlaces peprklicos. Una 
buena evidencia de ello es que la trans¬ 
cription del mRNA por los ribosomas (p. 


144) es catalizada por su propio RNA, no 
por sus proteinas. 

Por lo tanto, las primeras enzimas 
podrian haber sido RNA, y las primeras 
molcculas que pudieron autorreplicarse 
tambien putlieron ser de RNA. Diversos 
investigations denominan a esto «el 
mundo del RNA». Por tanto. las enzimas 
mas primitivas pudieron haber sido RNA. 
Sin embargo, las proteinas tienen varias 
ventajas importantes sobre ti RNA como 
catalizadores, y las primeras protocelulas 
con enzimas proteicas pudieron halx*r teni- 
do una poderosa ventaja selectiva sobre 
las que solo tenian RNA. No obstante, las 
proteinas presentan algunas ventajas 
importantes como catalizadores en com- 
paracion con el RNA. y el DNA es una 
molecula transportadora de la information 
genetica mucho mas estable. Las primeras 
protocelulas con enzimas proteicas y DNA. 
podrian haber tenido una importanle ven¬ 
taja selectiva con respccto a las que solo 
posetan RNA. 

Una vez alcanzado este estado tie orga- 
nizaciftn. la selection natural (p. 18) 
comenzo a actuar sobre estos primitivos 
sistemas autorreplicantes. Este fue un 
momento critico. Antes de este estado. la 
biogenesis estaba dirigida por las contli- 
ciones ambientales favorables en la Tierra 
primitiva y por la naturaleza de los mis- 
mos elementos reaccionantes. Cuundo los 
sistemas autorreplicantes comenzaron a 
responder a las fuerzas de la selection 
natural, fue cuundo empezaron a evolu- 
cionar. Los sistemas que se replicaban mas 
rapidamente y los mas ventajosos, se vie- 
ron favorecidos y se replicaron incluso mas 
aprisa. En resumen. solo sobrevivieron las 
formas mas eficientes. A partir de esto se 
desarrollo el codigo genetico y la sintesis 
tie proteinas quetio totalmente dirigida por 
el. A partir de este momento, este sistema 
podria considerarse vivo, y representa el 
ancestro comun tie todos los seres vivos. 

Origen del metabousmo 

Actualmente, las celulas vivas son siste¬ 
mas organizados que poseen secuencias 
tie reacciones, complejas y muy organi- 
zadas, mediadas por enzimas. ^Como se 
han desarrollado estos esquemas meta- 
bolicos sumamente compiejos? 

Los organismos que tlepentlen para 
su alimentation de moleculas nutrientes, 
que no han sintetizatlo ellos mismos, son 
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Figura 3-6 

Un koala, un heterotrofo que se alimenta de hojas de eucalipto, un autotrofo. Todos los 
heterotrofos dependen para su nutricion, directa o indirectamente, de los autotrofos, que 
captan la energia del Sol para sintetizar sus propios nutrientes. 


Ilamados heterotrofos (G. boleros, olios 
+ tropbos, alimentarse), mientras que los 
que sintetizan su alimenio a partir cle 
materiales inorganicos, usantlo la luz u 
oira fuente tie energi'a, son llamados 
autotrofos (G. autos, el mismo + tropbos, 
alimentarse) (figura 3-6). A veces sc citan 
los microorgan ismos primitivos como 
heterotrofos priniarios, [X>rc[ue exis- 
lieron antes tie que hubiera autotrofos. 
Probablemenre eran organismos an- 
aerobios eon aspecto cle bacterias, seme- 
jantes al actual Clostridium , y obtenian 
todos sus nutrientes dircclamente del 
amf)iente. La evolucion quimica ya habia 
a port ado camidades generosas cle 
nutrientes en la sopa prebiotica, La sin- 
tesis de sus propios compuestos no repre- 
sentaba ni una ventaja ni una necesidad 
para los organismos mas primitivos, mien¬ 
tras estos compuestos estuvieran libre- 
mente disponibles en el medio. 

Cuando eieitos nutrientes esenciales se 
agotaron o fueron insuf’icientes. proha - 
blemente debido a un aumento del niime- 
ro de organismos que se alimentaban de 
ellos. ciertas protocelulas clebieron adqui- 
rir la facultad de convertir una sustancia 
precursor*) en el compuesto Cjue necesita- 
ban, lo que obviamente representaba una 
gran ventaja eon respeeto a las Cjue care- 
dan de esta capacidad. Dichas proioeelu- 
las resultaron seleeeionadas, sobrevivieron 
y prosperaron. Debido a cjue esta situa- 
eion se repitio sucesivas veces, smgieron 
largas secuenc ias cle reacciones. 


Present a mos acjui la opinion tradicional 
cle cjue los pr micros organismos fueron 
heterotrofos primarios. Este concepto ha 
siclo cjue.stionado por Carl Woese, cjue 
encuentra mas facil creer en agregados 
moleeulares asociados a membranas, 
capaces cle absorber la energia cle la luz 
visible y convertirla, eon una 
determinada eficacia, en energia quimica. 
Asi, los primeros organismos pudieron 
ha her siclo autotrofos. Woese (ambien ha 
reehazacio la notion de cjue d 
metabolismo ha ido evolueionando jxlso 
a jxiso, sugiriendo, cjue el «metabolismo»> 
primitive pudo eonstar cle numerosas 
reacciones cjulmicas catalizadas por 
cofactores no protciniccxs (sustancias 
ncccsaria.s jxtra d funcionamiento de 
muchas enzimas proreicas en las cc*lulas). 
Esos cofactores i ambien pudieron ha her 
estado asociados con membranas. 


Genera I mente, se neeesita una enzi- 
iiki para catalizar crack una de esas reac¬ 
ciones. Asi, cuando decimos que las pri- 
mitivas protocelulas desarrollaron una 
secuencia de reacciones como las que 
hemos descriro (A esta formada a partir 
cle B; B, a partir de C. y asi sucesiva- 
mente), en realidad estamos aceptando 
cjue aparecieron las enzimas apropiadas 
para catalizar dichas reacciones. Las 
numerosas enzimas del metabolismo 
celular aparecieron cuando las celulas 
fueron capaces de ulilizar las proteinas 
para las funciones cataliticas, y con ello 
adejuirieron una ventaja selectiva. No se 
necesito ninguna planificacion; los resul- 
lados se alcanzaron a t raves cle la selec¬ 
tion natural. 

Aparicion de ia 

FOTOSINTESIS Y DEL 
METABOLISMO OXIDATIVO 

Final mente se consumieron casi tcxlos los 
nutrientes cle la sopa prebiotica ricos en 
energia utilizable. Esto llevo a la siguien- 
te etapa de la evolucion bioquimica: el 
uso de la radiacion solar, fad I de obte- 
ner, para proporcionar la energia meta- 
bolica. Es bastante facril apreciar las ven- 
tajas cjue los organismos autotrofos tenian 


con respeeto a los heterotrofos primarios, 
en una epoca en la cjue aumento la esca- 
sez de moieculas nutrientes. 

En la forosmtesis, la fuente de liidro- 
geno es el agua, cjue se utiliza para redu- 
cir el dioxido cle carbono a azucares (es 
eleeir, anadiendole hidrogeno) liberan- 
dose oxigeno: 

6 CO 2 + 6 FLO-——> CoFi^O^ + 0 2 

luz 

Esta ecu a cion resume las numerosas 
reacciones conocidas que se producen 
durante el proceso de la fotosintesis. Es 
includable cjue estas reacciones no apa¬ 
recieron fodas desde el principio, v jxo- 
bablemente, otros compuestos reduclo- 
res, como el sulfuro de hidrogeno (! I »S) 
fueron los primeros donantes de elect ro¬ 
nes, y no cl H/). 

6 CO? + 12 H 2 S-> C 6 H t2 0 6 + 12 S + FLO 

luz 

Mas tarde, cuando el sulfuro de hidro¬ 
geno y otros agent es reductores, excep- 
to el agua, se agotaron, aparecio la Ibto- 
smtesis. Esto pudo haber ocurrido hace 
3500 millones de a nos. Gradual mente 
empezo a acumularse el oxigeno en la 
atmosfera. Cuando el oxigeno atmosleri- 
co alcanzo aproximadamente el 1% del 
nivel actual, empezo a acumularse ozone) 
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y sirvio como panlalla contra la radiacion 
ultra viol cl a. Hntonces las superficies 
lureslre y acuatica pudicron ser ocupa- 
das, v la produce ion de oxigeno proba- 
hlcmenle se incremenlo de un modo 
hrusco. 

Pero en esla impoitante eovunlura. la 
iicuimilacidn de oxigeno en la almosfera 
cmpc/6 a inlerlerir con el metabolismo 
celular. que hasla esre momento habia 
evolueionatlo bajo condiciones estricta- 
mente reducloras. A medida cpie la al¬ 
mosfera rcductora cambiaba leniamente 
a oxidanie, aparecio un lipo de metabo¬ 
lismo, nuevo y muy efica/.: el metabo¬ 
lismo oxidativo (aerobio) Al usa i el 
oxigeno disponible como ultimo aceplor 
de elecirones (p. 73) y oxidar totalmen- 
te la glucosa a dioxitlo de carbono v 
agua, se pudo recuperar gran parte de la 
energia de enlace almacenada durante la 
fotosinlesis. Lt mayor pane de las formas 
vivienies se volvieron compleiamente 
tlepontlientes del metabolismo oxidativo. 

LA VIDA PRECAMBRICA 

Till como se ha represenlado en la con- 
traaibierta de esie libro, el Precambrico 
aharco el tiempo geologico anterior a I 
eomien/o del Cambrico, haee 570-600 
millones de a nos. Al comicnzo del Cam¬ 
brico. la mayoria de los principales filos 
tie animates inverlebrados habia hecho 
su aparicion en linos poeos millones de 
anos. 

Fsio se conoee con el nombre de 
^explosion cdmbrica», debido a que los 
depositos lbsiliferc>s anteriores a este peri- 
odo son raros y estan casi totalmente des- 
provistos de cualquier otra cosa mas com- 
pleja que bacterias unicelulares. Ahora 
sabemos c|ue la aparente escasez de losi- 
Ics prccambrieos se debe a que habian 
pasado desapereibidos por su tamano 
microscopic!). /.Que formas de vida exis- 
ticron sobre la Tierra antes del esla 1 lido 
de la actividad evoluiiva al principio del 
Cambrico. y que organ ism os lueron res- 
ponsables del cambio trascendenral de 
una atmosfera reductora a una oxidanie? 

LOS PROCARIONTES Y LA 
EPOCA DE IAS CIANOBACTE¬ 
RIAS (ALGAS VERDE-AZULES) 

Los organismos primilivos con aspecto 
de bacterias proliferaron y dieron lugar a 


una gran variedad de formas bacterianas. 
algunas de las cuales lueron eapaces de 
realizar la fotosinlesis. Hace unos 3000 
millones de anos, surgieron a partir de 
estas las cianobacterias, que tlespren- 
den oxigeno. 


Li nombre «algas» es enganoso, porc|ue 
sugiere una relacion tie parentesco con 
las algas cucarionics, y niuchos 
cienlificos prcficrcn el nombre tie 
«cianobacterias» en lugar del tie «algas 
vertle-azules». Fsfos fucron los 
organismos responsables tie la 
protluccion del oxigeno libcrado 
inicialmenie en la atmoslera. Los 
e.smtlios sobre las react kines 
bioqinmicas en las cianobacterias 
aauales sugieren que liahrian 
evolucionado en una epoca en la que la 
concenlradon tie oxigeno esraba 
eambiantlo. Por ejcmplo, aunciue 
pueden tolerar la conccntraciftn del 
oxigeno en la almosfera (21%) la 
concent ration optima para la mayoria de 
sus reaedones metabolicas es de solo un 
10 %. 


Las bacterias se denominate proca- 
riontes, lo que lileralmente significa 
-antes del nucleo*. Contienen un linico 
cromosoma, compuesto tie una gran 
moleeula de DNA, que no esla en el inte¬ 
rior de un niideo limilado por membra- 
na. si no que se cncuentra en una region 
nuclear, o nucleoide. HI DNA no esta 
asociado a proteinas histonas y los pro- 
cariontes carecen tie organulos membra - 
nosos como las mitocondrias. plastos, 
aparato de Golgi o el reticulo endoplas- 
mico (Capitulo 4). Durante la division 
celular, el nucleoide se divide y el DNA 
se duplica y se distribuye entre las celu- 
las hijas. Hn los procariontcs. los cromo¬ 
soma s no se organizan» v no se produ¬ 
ce una division cromosomica (mitosis) 
como la que se da en los animates, los 
bongos y las plantas. 

Las bacterias, y en especial las ciano¬ 
bacterias, dominaron los oceanos sin 
competidores durante 1500 a 2000 millo¬ 
nes de anos. Las cianobacterias alcanza- 
ron la cumbre de su exito hace apro- 
xiniadumente 1000 millones tie anos, 
cuando las formas filamentosas formaron 
grandes masas flotanles sobre la superfi- 
cie oceanica. Hste largo pertodo de domi- 


nio de las cianobacterias abarco aproxi- 
madamente dos rereios de la historia tie 
la vida, y se ha llama do eon razon la 
«epoca de las algas verde-azules». Lis bac¬ 
teria s y las cianobacterias son tan dife¬ 
re n res tie olros seres vivos c[ue evolu- 
cionaron posrerionnente. que se han 
situado en un rcino independiente, el 
reino Monera. 

Sin embargo, recienlemente. Carl 
W'oesc y sus eolegas de la l niversidad de 
Illinois han descubierto que los proca- 
riontes realniente comprenden dos lineas 
evolutivas dilerentes: las eubacierias 
(Hubacteiia) (bacterias «verdaderas») y las 
arquibaclcrias (Archaebactcria). Aunt|ue 
estos dos grupos tie bacterias parecen 
muy semejanles cuando se observan con 
el microscopic) electronico, bioquimica- 
mente son diferenles. Las pa redes celu- 
larcs tie las arquibaererias no contienen 
acido muramico. que si pexseen las demas 
bacterias, y hay diferencias fundamenta- 
les en su metabolismo. Pero la prueba 
mas rajante para diierenciar esos dos gru¬ 
pos procetle del uso de uno tie los ins- 
trumenros mas nuevos y poderosos de 
([lie disponen los investigadores tie los 
procesos evohilivos: las teenicas de 
secuenciacion molecular (vease nota en 


La seaienciacion molecular parece el 
enfoque y metoclo mas atlecuatlo para 
poner tie manifiesto las genealogias de 
algunas formas vivas muy antiguas. I.as 
secuencias tie nucleolitlos en el DNA tie 
los genes tie un organismo son un 
«registro» de sus relaciones filogeneticas, 
porque catla gen actual es una copia 
evolueionatla tie otro que exisiio hace 
millones, intiuso miles tie millones, tie 
anos. Los genes se a It era n por 
mutaeiones a iraves de los liempos. pero 
los vestigios del gen original 
generalmenie persislen. Mediante e! 
empleo tie teenicas motlernas, se puede 
determinin' la secuencia tie nucleol i dos 
en una moleeula de DNA completa o en 
segmentos corlos tie ella. Cuando se 
comparan genes para una misma 
luncion en dos organismos diferenles, la 
amplitud tie su tliferencia es 
proportional a I tiempo iranscurritlo. 
puestt) que los dos se separaron a partir 
tie un antcpasatlo cornun. Tambien 
pueden realizarse eomparaeiones tie esie 
tijX) con algunos tipos tie RNA y eon 
algunas proLeinas. 
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Figura 3-7 

Comparacion de las celulas procariontes y 
eucariontes. La celula procarionte tiene un 
tamario de aproximadamente la decima 
parte del de la eucarionte. 
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Figura 3-8 

El reloj biologico del tiempo. Hace 1000 millones de segundos era 1961, y la mayoria de los 
estudiantes que actualmente estan utilizando este libro aun no habian nacido. Hace 1000 
millones de minutos se producia la caida del Imperio Romano. Hace 1000 millones de 
horas vivia el hombre de Neanderthal. Hace 1000 millones de dias los primeros hominidos 
caminaban erguidos por la Tierra. Hace 1000 millones de meses los dinosaurios alcanzaron 
el climax de su radiacion. Hace 1000 millones de anos no habia ninguna criatura 
caminando sobre la superticie de la Tierra. 


pagina anterior). Woese encontro que, en 
las arquibacterias, la secuencia de bases 
en un tipo de RNA. el RNA ribosomico, 
es rotalmente diferente a la del resto de 
las bacterias, asi como a la de los euca¬ 
riontes (vease el epigrafe siguiente). 
Woese crec c]iie las arquibacterias son tan 
diferentes de las bacterias verdaderas, que 
deben considerarse como un reino a par¬ 
te: cl reino Archaebacteria. Los Monera 
deberian entonces induir solo a las bac¬ 
terias verdaderas. 

Finalmente. Rivera y Lake (1992) han 
serialado que un grupo de arquibacterias, 
los eocitos, comparten un antecesor 
comun con los eucariontes (v&ise el epi¬ 
grafe siguicnte). Si esta afirmacion queda 
demostrada en otros trabajos, los eocitos 
representarian un tercer grupo de proca¬ 
riontes y no podnan mantenerse junto a 
las arquibacterias. 

Aparicion de los 

EUCARIONTES 

Los eucariontes (organismos con 
«nucleo verdadero»; Figura 3-7) tienen 
celulas con nucleos rodeados por una 
membrana, en los que se encuentran los 
cromosomas. que estan compuestos por 
cromatina. A diferencia de los cromo¬ 
somas de los procariontes, la cromatina 
esta formada, ademas de por DNA, por 
unas proteinas llamadas histonas y por 
RNA. Los cromosomas, tan to los de los 
procariontes como los de los eucarion¬ 
tes, contienen algunas proteinas no his¬ 
tonas. Generalmente, los cromosomas de 
los eucariontes son mas grandes que los 
de los eucariontes, contienen mucho mas 
DNA y, normalmente, se dividen por 


alguna forma de mitosis. Dentro de las 
celulas hay numerosos organulos mem¬ 
bra nosos, como las mitocondrias, en las 
que se encuentran las enzimas necesarias 
para el metabolismo oxidativo. Los pro- 
tistas (protozoos y algas), hongos, plan- 
tas superiores y los animales pluricelula- 
res estan const it uidos a base de celulas 


eucariontes. Hay evidences fosiles de 
que los eucariontes unice Iu lares apare- 
cieron hace al menos 1500 millones de 
anos (Figura 3-8). 

Los procariontes y los eucariontes se 
diferencian netamente entre si (Figura 3- 
7) y representan, claramente, una mar- 
cada dicotomia en el proceso evolutivo. 
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La dominancia tie las eucariontes produjo 
una rapitla tlisminucion en la abuntlan- 
cia de las cianobacterias, en cuanto I os 
eucariontes empezaron a proliferar y a 
alimentarse de ellas. 

/Por que tuvieron tanco exito los euca- 
riontes? Probablemente, clebiclo a que 
desarrollaron un importante proceso que 
facilito la evolucion rapitla: el sexo. Hi 
sexo proporciona una gran variabiliclad 
genetiea en las poblaciones, ai combi- 
narse los genes tie los intlivitluos que se 
aparean. Por medio tie la conservation 
de las variances geneticas favorables, la 
selection natural estimula el cambio evo- 
lutivo rapitlo (p. 170). Los procariontes 
se propagan de modo eficaz, pero sus 
mecanismos tie intercambio de genes 
solo actuan en algunos casos, faltando la 
recombination genetica sistematica. 
caracteristica tie la reproduction sexual. 

La complejidad tie la organisation tie 
los eucariontes es mucho mayor que la 
de los procariontes, de modo que es tlifi- 
cil ver como un eucarionte puetle haber 
surgitlo tie algun procarionte conocitlo. 
La biologa americana Lynn Margulis y 
otros han sugerido que los eucariontes, 
de hecht), no han surgitlo tie algun pro¬ 
carionte unico, sino que se originaron tie 
la simbiosis («vida en comun») tie dos o 
mastipos diferentes. Los nucleos, plas- 
tos y mitocondrias poseen genes capaces 
de codificar KNA ri bosomico y si se com- 
para la secuencia tie bases tie estos 
genes, se puetle apreciar que los ON A 
del nudeo, de los plastos y tie las milo- 
condrias, representan los tie diferentes 


estirpes evolutivas. Evolutivamente. los 
plastos parecen estar proximos a las tia- 
nobacterias, y las mitocondrias parecen 
estar proximas a otro tipo de bacterias 
(las bacterias purpureas), lo que parcce 
estar en concordance con la hipotesis 
simbiotica sobre el origcn tie los euca¬ 
riontes. Las mitocondrias contienen las 
en/.imas del metabolismo oxidativo. y los 
plastos (un plasto con ciorofila es un clo- 
roplasto) llevan a cabo la fotasintesis. Ks 
facil comprentier que una celula hospe- 
tlatlora que fuese capaz tie acomotlar a 
tales huespetles en su citoplasma, habria 
tenitlo enormes ventajas competilivas. 

Los eucariontes puetlen haberse ori- 
ginado mas tie una vex. Es includable que 
los primeros eucariontes fueron unicelu- 
lares, y much os fueron autotrofos foto- 
sinteticos. Algunos tie estos pertlieron su 


Ademas tie afirmar que las mitocondrias 
y los plastos se han originado a partir tie 
simbiontes bacteria nos, Lynn Margulis 
supone que, en los eucariontes, los 
fiagelos y cilios (estmeturas locomotoras) 
e intiuso el huso mitotico, procetlen de 
algun tipo de bacterias parecitlo a 
espirocjuetas. Esta autora sugiere, 
ademfls, que tal asociacion (la 
espiroqueta con su nuevo hospedaclor 
ctiular) fue la que hizo posible la 
evolution de la mitosis. La afirmaci6n tie 
Margulis de que los organulos cel u la res 
se fonnaron a partir de la union tie 
celulas ancestrales, en la aciualidatl es 
aceptatla por la mayoria tie los biologos. 


capacidad fotosintetica y se hicieron hele- 
rotrofos, alimentando.se tie los autotrofos 
y tie los procariontes. A medida cjue las 
cianobacterias fueron esquilmatlas, sus 
tlensos y entretejidos filamentos empe- 
zaron a clarear, dejando espacio para 
otras especies. Aparecieron los carnivo¬ 
res, que se alimentaron de los herbivo- 
ros. Pronto se establecio un ecosistema 
equilibrado de carnivores, herbivores y 
protluctores primaries. Esto era ideal para 
la diversificacion evolutiva. Por los espa- 
cios libres pastahan los herbivores fbmen- 
tando una gran diversidad entre los pro- 
ductores que. a su vex, promovTan la 
evolucion tie consumidores nuevos y mas 
especialixatlos. Se desarrollo una pirami- 
tle ecologica con los carnivores en el ver- 
tice. 

La explosion tie actividad evolutiva 
que se produjo al acabar el periodo Pre- 
cambrico e iniciarse el Cambrico. no tuvo 
precedentes similares y natla parecitlo ha 
ocurrido tlestle entonces. Practicamente 
lot los los filos de an i males y plantas apa¬ 
recieron y se eslab led cron durante un 
periodo tie tiempo relativamente breve, 
tie unos pocos millones tie anos. Algu¬ 
nos investigadores sostienen la hipotesis 
de que una explicacion a la «explosion 
c3mbrica» podria encontrarse en que la 
acumulacion de oxigeno en la atmosfera 
alcanx6 un cierto umbral. Los animales 
phiricelulares grandes necesitan tener Lin 
metabolismo oxidativo sumamente efi- 
caz, que no podria sostenerse en un 
ambiente en el que la concentration tie 
oxigeno resultase limitante. 


Resumen 


Hay una notable uniformitlad en los compo- 
nemes quimicos que constituyen los seres 
vivos, y en su metabolismo cclular; esto sugie¬ 
re que la vitla en la Tierra puetle ha her teni- 
do un origcn com fin. Antiguamente, se crffhi 
que, cuantlo las contliciones eran favorables, 
la vida podia surgir de manera espotuanea. 
JJnos 60 ahos despues tie tjiie Louis Pasteur 
cchase por tierra la creencia en la generation 
espontanea, A. I. Oparin y.L B. S. Haldane 
sugirieron un largo proceso de «evolucion 
molecular abiogenica» sobre la Tierra, duran¬ 
te el cual se fueron acumulantlo lentamente 
moleculas organicas hasta formar una «sopa 
primordial». La atmosfera tie esta Tierra pri¬ 
mitive era retluclora, y no ha but natla tie oxi¬ 


geno libre, o habia niuy poco. La radiation 
ultravioleta, las descargas electricas de los 
rayos o los surgimientas hidroiermales. pro- 
porcionaron la energia necesaria para la for¬ 
mation tie moleculas organicas. Mediante 
ex peri memos sencillos. pero ingeniosos, Stan¬ 
ley Miller y Harold Urey denioscraron que la 
hipotesis de Oparin-Haldane podria ser cier- 
la. Algunos descubrimientos posteriores han 
puesto de manifesto que, probablemente, la 
atmosfera solo era medianamente rcductora. 
La concentracion necesaria para que se putlie- 
sen producir grandes moleculas por conden- 
sacion pudo haber ocurrido en superficies 
humedas. particulas de arcilla. pirita de hie- 
rro o Ixijo otras contliciones. El KNA podria 


haber side la biomolccula primordial, cum- 
plientlotlos importanies lunciones, la codifi¬ 
cation generica y la actuacion como enzima. 
Cuantlo los sistemas autorreplicalivos res- 
pondieron a las fuerzas tie la selection natu¬ 
ral, la evolucion acluo mas rapidainente. 

Los primeros organismos fueron hetoro- 
trofos primarios, que vivian de la energia 
almacenatla en las moleculas disucltas en la 
«sopa primortlial». A medida que tlichas mole¬ 
culas fueron agotflndose, los autotrofos 
adquirieron una gran ventaja selectiva. El oxi¬ 
geno molecular empezo a acumularse en la 
atmosfera, como producto final tie la foto¬ 
sintesis y. finalmente, la atmosfera se hizo 
oxitlante. Los organismos responsables de 
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csto fueron, al parecer, las cianobaclerias, 
Toclas las baclerias son procariontes, orga- 
nisnios que carecen de memhrana nuclear y 
tie olios organulos citoplasmalieos. Los pro- 
cariontes forma n dos grupos geneticamente 
disiinios. tjue algunos piensan que deberian 


consitlerarse como reinos separados, Archae- 
bacterin y Monera. 

Aparcntemente, los eucarionles surgicron a 
partir de uniones simbioticas tic dos o mas ii|x>s 
de procariontes. Los eueanontes tienen la mayor 
parte de su material genetico (DNA) incluido 


on un nticleo rodeado de una memhrana. y 
poseen mitocondrias y, en algunos casos plas- 
los. I-ntre los eucariontes se incluyen las algas, 
ht>ngos. planlas y animales. Su exito evoluii- 
vose debe, en gran parte, a la variabilidad con- 
seguida gracias a la reproduction sexual. 


( a ic\sric >narit > 


1 A la vista tie los ex peri memos tie Louis 
Pasteur y Stanley Miller deserilos en el 
presente capitulo, explique en cada caso 
qu& es lo que const it u ye: ohservaciones. 
hipoiesis, deduction. prediction, da los, 
control. (LI metotlo cienufico sc ha 
descrito en la p. 12.) 

2. ;Cual era la composit ion de la aimosfera 
tie la Tierra en la epoca en t|tie se 
origino la vida y en que se diferencia tie 
la atmosfera actual? 

3. Nombre ires fuentes de energia 
diferentes t|ue habrian poditlo producir 


las reaceiones tie fomiacion de 
eompuestos organieos en la Tierra 
primiliva. 

4. Kxplique el signifieado de los 
experimentos de Miller-lrey. 

5. iCuales son los diversos mecanismos 
metliante los males las moleeulas 
organieas putlieron halierse concent ratio 
en la fase prebiotica. de tal inodo t|ue 
pudieran protlueirse nuevas reaceiones? 

6. Diferent ie los siguientes tipos de 
organismos: helerolrofos primarios, 
autolrofos y heterbtrofos secundarios. 


7. ;Cual es el origen tlel oxigeno en la 
atmosfera actual v eual es su signifieado 
metabolico para la mayoria tie los 
organismos vivos aeluales? 

8. Dilerent ie los procariontes y los 
eucariontes, tie la manera mas 
comp Iota posible. 

9. Describa cl pun to tie vista tie Margulis 
sobre ei origen de los eucariontes a 
partir tie los procarionics. 

10. ,;Que fue la ^explosion cfimbrica* y 
como debit) ocurrir? 
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La celula como 
unidad de la vida 


La fabrica de la vida 

Hri\ tin hecho importable parn toclos los seres vivos: destle las 
amelxis y las algas unicelulares a las hallenas y las seenoyas 
jjiganics. toclos los seres vivos eslan constituidos por tin 
mismotipo de unidad eslructural: la celula. Todos los animates 
\ planias esTftn compuestos de celulas y produclos celulares. 

Am. la leoria celular es otro de los gran ties conceplos 
unil'icatlores de la biologia. 

Las nuevas celulas proceden de la division de otras 
celulas preexistent es, y la acrividad de los organ is me >s 
jpluricelulares, como las hallenas. es el resullado de la suma 
de las actividades de slis celulas v de sus intoracciones. La 
fuente de energia que sostiene practicamente todas las 
actividades vitales es la energia solar, que es captada por 


plantas y algas, y es transformada, por medio del proceso 
Iblosintetico. en energia quhnica de enlace. Esta energia 
cjiiimica es una forma de energia poiencial que puede ser 
liherada cuando se rompen los enlaces quimicos; la energia 
se ulili/a para cumplir las necesiclades electricas. mecanicas y 
osmoticas de la celula. Einalmentc toda la energia se disipa, 
poco a poco. en forma de culor. Eslo esta de acuerdo con la 
segunda ley cle la termodinamica, que establece c|ue en la 
naturalez.a hay una tendenda a a lea nr/a r el estado de maximo 
desorden molecular, o enlropia. Asi el mayor grade) cle 
organization molecular en las celulas vivas se alcan/.a y 
mantiene tan solo cuando la energia se aeumula como 
suslancia de reserva. II 
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El concepto de celula 

Hace mas de 300 anos, el cientifico e 
investigador ingles Robert Hooke, usan- 
do un primitive) microscopio compuesto, 
observe) unas eavidades, a modo de «caji- 
las», en unos coites de corcho y de hojas. 
Llamo a esos comparlimentos «ceklillas» 
o «celulas». Fn los arios que siguieron a 
la primera demostracion del notable 
poder que ejercta el microscopio ante la 
Royal Society of London en 1663, los bi6- 
logos empezaron a reconocer gradual- 
mente que las celulas eran algo mas que 
simples contenedores llenos de «jugos». 

Las celulas son el editicio de la vida. 
Incluso las mas primitivas son estructuras 
enormemente complejas, c[iie constituyen 
las unidades basicas de tod a la materia 
viva. Todos los tejidos v oiganos estan for- 
mados por celulas. Se ha calculado que 
en un ser humano hay 60 billones de celu¬ 
las que interactuan, y cada una cumple su 
funcion concreta en una cornunidacl orga- 
nizada. En los organismos unicelwlares, 
todas las funciones vitales se realizan den- 
tro de los confines de un unico espacio 
limitado y microscopico. No hay vida sin 
celulas. hi idea de que la celula representa 
la unidad basica, estructural y funcional, 
de la vida es un importante concepto uni- 
ficador para la biologia. 

Con la exception de algunos huevos, 
que son las celulas mas grandes (en volu- 
men) que conocemos, las celulas son 
pequenas, y la mayoria invisibles a simple 
vista. For tanto, nuestro conocimiento 
sobre las celulas avanza de forma parale- 
la a los avances tecnicos de los microsco- 
pios, en cuanto a su poder de resolucion. 
FJ microscopista holandes A. van Leeu¬ 
wenhoek, entre 1673 y 1723, envio a la 
Royal Society of London una serie de car¬ 
tas que contenian las descripciones deta- 
lladas de numerosos organismos que habia 
observado usando lentes sencillas de alta 
calidad, que el mismo fabricaba. A princi- 
pios del siglo XIX, el perfeccionamiento 
de la estructura de los microscopios per- 
mitio a los biologos ver objetos distancia- 
dos entre si por solo l jam. Fste avance fue 
rapidamente seguido de nuevos descu- 
brimientos que prepararon el fundamen- 
to de la moderna teoria celular: una teo- 
ria que establece cjne todos los oiganismos 
vivos estan formados por celulas. 

Fn 1838, Matthias Schleiden, un bota- 
nico aleman, cornunicaha cjue todos los 
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tejidos de las plantas estaban compuestos 
de celulas. Un a no mas tarde, un compa- 
triota suyo, Theodor Schwann, describio 
las celulas animales como similares a las 
de las plantas. algo que se habia retarcla- 
do durante mucho tiempo debido a que 
las celulas de los animales estan rodeadas 
unicamente por una membrana plasmati- 
ca casi invisible, mientras que la pared 
celular, caracteristica de las celulas vege- 
tales, era bien distinguible. Por tanto, se 
considera a Schleiden y Schwann como los 
auiores de la teoria celular unificadoni, que 
inicio una nueva era de investigation, muy 
productiva, sobre la biologia celular. 

En 1840, J. Purkinje introdujo el ter- 
mino protoplasma para describir el con- 
tenido celular. Al principio se creyfi que 
el protoplasma era granular, una mezcla 
gelatinosa con unas propiedatles particu¬ 
lates, especiales y dificiles cle conocer, pro- 
pias de todo lo vivo; la celula se vela como 
una bolsa, llena de una sopa espesa, en la 
que se encontraba el nucleo. Mas tarde, el 
interior de la celula se hizo cada vez mas 
visible, a medida que los microscopios se 
hacian mas perfect os, los microromos 
mejoraban y se usaban nuevas tecnicas de 
tincion. En lugar de ser una masa granu¬ 
lar uniforme, el interior de la celula apa- 
rece formado por numerosos organulos 
celulares, cada uno de los cuales cumple 
una funcion concreta en la vida de la celu¬ 
la. Hoy sabemos que los components 
celulares estan estructural y funcional- 



mente tan sumamente organizados, que 
describir su contenido como «protoplas- 
ma» es algo parecido a describir el motor 
de un automovil como «autoplasma». 

<*C6mo se estudian 

LAS CELULAS? 

El microscopio luminico, con todas sus 
variantes y modillcadones, ha contribuido 
a la investigation biologica mas que nin- 
gun otro inslrumenlo creado por el hom- 
bre. Ha sido un poderoso instrumento de 
investigation durante 300 anos y aun con- 
tinua siendolo despues de mas de 50 arios 
clesde la invention del microscopio elec- 
tronico. Sin embargo, este ultimo ha 
aumentado enonnemente nuestros cono- 
cimientos sobre la organizacion interna tie 
las celulas; las inoclernas tecnicas bioqui- 
micas, inmunologicas, fisicas y molecula¬ 
res, han conlribuido mucho al aumento cle 
nuestros conocimientos sobre la estructu¬ 
ra y fisiologia de las cfilulas. 

El microscopio eletironico utiliza una 
corriente de alto voltaje para dirigir un 
chorro cle electrones, y hacerlo pasar a 
traves del objeto a examinar. La longitud 
de onda de los electrones es aproxima- 
damente 0,00001 de la longitud de onda 
de la luz blanca, lo que hace posible que 
se puedan alcanzar unos aumentos y una 
resolucion mucho inayores que con el 
microscopio luminico (comparense las 
fotografias A y H de la Figura 4-1). En el 


Figura 4-1 

Celulas hepaticas. A, Vistas al microscopio luminico, aproximadamente a 400 aumentos. B, 
Detalle de una de las celulas, vista al microscopio electronico, aproximadamente a 5000 
aumentos. El campo esta dominado por un unico nucleo; tambien pueden verse 
mitocondrias (M) reticulo endoplasmico rugoso (RER) y granulos de glucogeno (G). 
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Microscopio Microscopio 




Figura 4-2 

Comparaci6n de la marchas de los rayos luminosos a traves de los microscopios lummico y 
electronico. Para facilitar la comparacion, el esquema del microscopio lummico se ha 
invertido respecto a su posicidn normal, que es con la fuente luminica en la parte inferior y 
la imagen en la superior. En el microscopio electronico las lentes estan representadas por 
unos imanes que sirven para enfocar el chorro de electrones. 


proceso de preparation para la observa¬ 
tion, el material debt* eortarse en sec- 
riones extraordinariamente finas, y ha de 
ser tratado con alguna «tincion clectroni- 
ca» (iones de element os como osmio, 
plomo o uranio) para aumeniar el con¬ 
tra,sle entre las diferentes estructunis. Las 
imagenes se ven en una pantalla de fluo- 
rescencia y pueden fotografiarse (Figura 
4-2). Debido a que los electrones ban de 
airavesar el ejemplar en esiudio antes de 
llegar a la placa fotogrdfica, el instru- 
mento se denomina microscopio elec¬ 
tron ico de transmision. 

Por el contrario, las muestras prepara- 
das para ser estudiadas con el microsco¬ 
pio electronico de barrido (scanning) no 
se cortan y los electrones no las atravie- 
san. El ejemplar completo es bomba r- 
deado con electrones. lo que hace que 
haya una emision de electrones secunda- 
rios. En la placa fotografica queda impre- 
sa una imagen de apariencia tridimensio¬ 
nal. Aunque la capacidad de aumento del 
microscopic) tie barrido no es tan grande 
como la del microscopio de transmision, 
nos ha permitido aprender muchas cosas 
acerca de las esiructuras su peril dales de 
celulas y organismos. Kn las paginas 106, 


663 y 675 se muestran algunas microgra- 
fias electronic as de barrido. 

Con la cristalografia de rayos X y la 
resonancia magnelica nuclear (NMR), se 
ha alcanzado un mayor peeler tie resolu- 
cion. Estas tecnicas han puesto de mani- 
liesto una gran variedad de formas de las 
biomoleculas y cle formas de relacion 
entre diferentes a tomes. Las ties tecnicas 
son bastante complejas, pero la NMR no 
necesita que las sustancias se purifiquen 
ni cristalicen, por lo que las moleculas a 
estudiar pueden observance en tlisolucion. 

Los avances en las tecnicas tie estu- 
dio cle las celulas (citologia) no se han 
limitado al perfeccionamiento de los 
microscopies, si no que tambien incluyen 
n ue vos metodos de prepara cion de teji- 
dos, tinciones para estudio microscopico 
y las grantles contribuciones cle la motler- 
na bioquimica y la biologia molecular. 
Por ejemplo, los cliversos organulos celu- 
lares tienen diferentes densidades, y las 
celulas se pueden romper mientras que 
la mayor parte cle los organ ulos perma- 
necen intactos; entonces pueden sepa- 
rarse estos por centrifugacion, segun un 
gradiente de densidad (Figura 4-3) v pue- 
den lograrse unas preparaciones, relali- 
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Figura 4-3 

Separacion de organulos celulares por 
ultracentrifugacion segun un gradiente de 
densidades. El gradiente se consigue 
poniendo una solucion de sacarosa en un 
tubo de centrifugacion, al que se ahade la 
mezcla de organulos, teniendo la 
precaucion de que esta quede en la 
superficie. Se procede a la centrifugacion, 
aproximadamente a 40 000 revoluciones 
por minuto, durante varias horas, y los 
organulos se van separando unos de otros 
de acuerdo con sus densidades. 



vamente puras, de cacla organulo. Asi 
pueden estudiarse por se pa ratio sus cl i fe¬ 
re ntes funciones biocjiumicas. De esta 
manera se extraen v esludian el DNA y 
varios tipos de RNA. Se pueden obtener 
muchas enzimas en estado puro y deter- 
minar sus caracteristicas. FI uso de isoto- 
pos radiactivos ha permitido diluciclar 
muchas reacciones inetabolicas y su curso 
en la celula. Las modernas tecnicas cro- 
matograficas permiten separar sustancias 
y productos interniediarios t[Lnmicamen- 
te similares. Puede extraerse una proteina 
concreta cle una celula concreta, puede 
purificarse y se pueden preparar anti- 
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cuerpos cspedficos contra ella (p. 679). 
Cuando se forma un complejo del anti- 
ciicrpo con una sustancia fluorescenle. y 
el conjunto se usa para teriir celuias, 
dicho complejo se line a la protema que 
inceresa y se pnede determinar su situa- 
cion exacta en las celuias. Se podrian citar 
muchos ejemplos mas, que han contri- 
huido en gran manera a aumentar nues- 
iros conocimientos sobre la estructura y 
funcionamiento de las celuias. 

LA ORGAN1ZACION 
CELULAR 

Si lunitasemos nuesiro esludio de las celu- 
las a los cortes fijados y leiiidos de los 
tejidos, nos podiiamos quedar con una 
impresion erronea de que las celuias son 
estructuras est^ficas, inactivas y rigidas. 
De hecho, el interior de una celula esta 
en un esiado de constanle transforma- 
cion. La mayoria de las celuias estan cam- 
biando continuamente de forma, latien- 
do y palpitando; sus organulos se 
retuercen v se reagrupan en el citoplas- 
ma, mezclados con granos de almidon. 
gotas de grasa y vesiculas de diferentes 
tipos. Esta description es el resultado del 
estudio de cultivos de celuias vivas, que 
se han fotografiado a inlerv'alos y se han 
grabado en video. Si pudieramos ver el 
movimienlo del trafico molecular a na¬ 
ves de las «puertas» de la membrana celu¬ 


la r y las transformaciones metabolicas de 
la energia clentro de los organulos de la 
celula, obtendnamos la impresion de un 
gran lumulio inierno. Sin embargo, la 
celula no es ningun revoltijo de activldad 
desordenada. En el funcionamiento celu- 
lar hay orden y armonfa. lo que repre- 
senta el fenomeno cambiante al cjue lla- 
mamos «vida». Al estudiar esta maravilla 
dinamica de la evolucion a traves de un 
microscopic), nos percatamos de que a 
medida que gradualmenle comprencle- 
mos mas y mas sobre esta unidad de 
vida. y sobre su funcionamiento. alcan- 
zamos un mayor conocimienio de la 
naluraleza de la vida misma, 

Las celulas procariontes y 

EUCARIONTES 

l.a cliferente estructura celular en los pro- 
cariontes y los eucariontes se ha descri- 
to ya (p. 40). Una cliferencia fundamen¬ 
tal, expresada en sus respecrivos 
nombres, es que los procariontes care- 
cen de la mem bra na nuclear que poseen 
todas las celulas cle los eucariontes. Otras 
diferencias imporiantes son las que se 
resumen en la labia 4-1. 

A pesar de esas diferencias, c|ue son 
de gran importancia en el estudio de las 
celulas, los procariontes y los eucarion¬ 
tes liencn mucho en coinun. Ambos tie- 
nen DNA, usan el mis mo codigo gen el i- 


co y sintetizan proteinas. Muchas mole- 
culas concretas, como por ejemplo el 
ATP, cumplen funciones similares en 
ambos. Estas semejanzas funda men tales 
implican un antepasado comun. 

Los organismos procariontes son las 
bacterias, separadas en los reinos Archae- 
bacteria y Monera. Los mas eomplejos 
de estos son las formas filamentosas de 
cianobaclerias y algunas otras bacterias. 
Todos los demas organismos son euca¬ 
riontes, y de acuerdo con la taxonomia 
adoplada en este libro. estan distribuidos 
en cuatro reinos: Protista (protozoos y 
algas eucariontes). Plantae (plantas ver- 
des), Fungi (bongos verdaderos) y Ani- 
malia (animales pluricelulares). Las clasi- 
ficaciones cle los reinos se disculen en el 
Capitulo 11 (p. 210). U\ siguiente exposi- 
cion se limita a las celulas eucariontes, de 
las que estan constituidos los animales. 

COMPONENTES DE LAS 
CELULAS EUCARIONTES Y SUS 
FUNCIONES 

La celula eucarionre tipica esta encerra- 
da deniFO de una membrana plasmati- 
ca fina, resistente y con una permeabili- 
dad selectiva (Figuras 4-4 y 4-S). Esta 
esrructura regula el llujo de materiales en- 
tre la celula v su entorno. En algunas 
celulas, como las nerviosas, la memhra- 
na plasmatica tambien esta implicada en 


Tabla 4-1 

Comparacion de las celulas procariontes y eucariontes 

Caracteristicas 

Celulas procariontes 

Celulas eucariontes 

Tama no cdular 

La mayona pequcnas (1-10 gm) 

La mayona grandes ( 10-100 gm) 

Sistema genetico 

DNA con proteinas no histonas; cromosoma simple, 
circular, en un nucleoide no rodeado por membrana. 

DNA complejo. con proteinas histonas y no 

histonas forma ndo cromosomas eomplejos en el 
interior de un nucleo rodeado por membranas. 

Division celuiar 

Directa, por division binaria ogemacion; no hay 
mitosis. 

Alguna forma de mitosis.; en muchas hay centriolos; 
se forma un huso initotico. 

Sistema sexual 

Ausenie en la mayona; si existe. estil muy modilicado. 

Presente en la mayona; progenilores tnasculino y 
femcnino; hay fusion de gametos. 

Nutricion 

Casi siempre por absorcion; algunas son fotosinteticas. 

Absorcion e ingestion; algunas son 
fotosintSlicas. 

Metabolismo energetico Faltan las mitocondrias; poseen enzimas oxidativas 

adheridas a la membrana celuiar, pero no sc 
encuentran forma ndo grupos se parados; gran 
varieclad de rutas metabolicas. 

Poseen mitocondrias; las enzimas oxidativas esuin 
agrupadas en el interior de las mitocondrias; 
se sigue una ruta metabolica oxidaliva 
hastante uniforme. 

Movimientos intracelularcs No los hay. 

Corrientes citoplasniaticas; fagocitosis; pinocitosis, 

Llagelos/cilios 

Sin el modelo de microrubiilos “9+2 ;; . 

Con el modelo de microtiibulos ‘'9+2 : ’. 

Pared celuiar 

Con cadenas de disacaridos unidas a peptidos. 

Cuando existe, sin disacaridos unidos a peptidos. 
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Aparato de Golgi Microvellosidades 



rugoso 

Figura 4-4 

Una celula generalizada, con los principales organulos, tal y como podrian verse al 
microscopio electronico. Una unica celula no posee todos los organulos aqui representados, 
pero si una gran parte de ellos. 



Figura 4-5 

Membranas plasmaticas de dos celulas 
contiguas. Cada membrana (entre flechas) 
presenta el aspecto tipico oscuro-claro- 
oscuro de la tincion. (x 325 000). 



Figura 4-6 

Micrografia electronica de unas 
microvellosidades. (x 59 000). 

Por cortesta de S. Ito. 


la comunicacion intcrcclular. En otras 
celulas. como las del epitelio intesrinal, 
la membrana plasmirtica se modifica v 
forma numerosas y pequenas prolonga- 
ciones digilifonnes llamadas microve¬ 
llosidades (microvilli), que aumenian 
la superficie de la celula (Figura 4-6). 

Ill organulo de mayor tamario es el 
nucleo. esferico u ovoideo. rodeado por 
chs membranas que Forman una envuel- 
ta nuclear de doble capa (Figura 4-7). A 
intervalos, la envuelia nuclear esta atra- 
vesada por poros que permilen cieita con- 
tinuidad entre el conienido nuclear y el 
citoplasma que rodea a I nucleo. El nucleo 
contiene cromarina y una o mas estruclu- 
ras densas y granulares llamadas nucleo- 
los (Figura 4-7X adenitis de un eomplejo 
enlramado de protemas que forman la 
dcnominada matrix nuclear. La cromaii- 
na es un eomplejo de DNA y proietnas 
-histonas y no histonas- y lleva la infor- 
macion genetica de la celula. Los nudeo- 
los son panes especializadas de delermi- 
nados cromosomas. en los que hay 
multiples copias de la informacion del 
DNA para sintetizar el RNA ribosomico. 
Despues de la transcripcion a panir del 
DNA nucleolar, cl RNA ribosomico se 
combina con varias proietnas difcrentes 
para format' un ribosoma (Figura 4-8), se 
separa del nucleolo, y pasa a Haves de los 
poros nucleates hast a el citoplasma. La 
matriz nuclear contiene diversos compo¬ 
nents necesarios para la siniesis de DNA 
y RNA. 

FI citoplasma contiene numerosos 
organulos, como las mitocondrias. el apa- 
ralo de Golgi o los centiiolos. Las celu¬ 
las de las plantas poseen plastos. los 
organulos fotosinteticos, y presentan una 
pared cclular de celulosa que rodea exte- 
riormente a la membrana plasmatica. Las 
celulas de los animales carecen de plas¬ 
tos y de pared cclular. 

HI espacio que queda entre las tnem- 
branas que forman la envuelia nuclear 
esta conectado en algunos puntos con el 
espacio (canales o cisternas) del inte¬ 
rior de las membranas del reticulo endo- 
plasmico (ER). El ER (Figuras 4-4 y 4-8) 
es un eomplejo de membranas que sepa¬ 
ra n algunos de los productos de la celu¬ 
la de la maquinaria sintetizadora que los 
produce. Las cisternas del HR, aparenre- 
mente, funcionan como vlas para el 
iransporle de ciertas sustancias hacia el 
interior de la celula. En ocasiones, las 
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Figura 4-7 

Micrograffa electronica de una porcion de una celula hepatica de rata, en la 
que pueden apreciarse una parte del nucleo (a la izquierda) y del citoplasma 
que lo rodea. En el citoplasma pueden verse el reticulo endoplasmico y 
algunas mitocondrias; tambien pueden apreciarse los poros (flechas) de la 
membrana nuclear, (x 14 000). 


Figura 4-8 

Reticulo endoplasmico. A, El reticulo endoplasmico es 
una prolongacion de la membrana nuclear; puede tener 
ribosomas asociados (reticulo endoplasmico rugoso) o 
no (reticulo endoplasmico liso). B, Micrograffa electronica 
de un reticulo endoplasmico rugoso. (x 28 000). 

B, For cortesia de Richard Rodewald. 


Figura 4-9 

Aparato de Golgi (= cuerpo 
de Golgi, complejo de 
Golgi). A, Las cisternas del 
aparato de Golgi contienen 
enzimas que modifican las 
protefnas sintetizadas por el 
reticulo endoplasmico 
rugoso. B, Micrograffa 
electronica de un aparato 
de Golgi. 

B, Por cortesia de Charles 
Flickinger. 



membranas del ER tienen adosados a su 
superfine externa algunos ribosomas, y 
entonces se denomina ER rugoso (dife- 
renie del ER liso, que carece de riboso¬ 
mas) (Figura 4-8). En algunos casos se ha 
visto que las proteinas sintetizadas por el 


ER rugoso entran en las cisternas y desde 
ail! son transportadas al complejo o apa¬ 
rato de Golgi (Figura 4-9). El aparato de 
Golgi es un grupo de cisternas membra- 
nosas lisas que actiia en el almacena- 
miento. moclificadon y empaquerado de 


produclos proteicos, en especial de pro- 
cluctos de secreci6n. No sinteriza protei- 
nas. pero puede anadirles polisacaridos. 
A medida que sus productos maduran, 
algunas partes de las cisternas se sepa- 
ran y sc convierten en vesiculas rodea- 
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Figura 4-10 

Sistema de concentracion, aislamiento y secrecion de proteinas en 
una celula eucarionte, para su utilizacion en el exterior de la misma. 




Figura 4-11 

Mitocondria. A, Estructura de una mitocondria tipica. B, Micrografia 
electronica de una mitocondria seccionada longitudinaimente. 

(x 30 000). 

B, For cortesfa de Charles Flickinger. 


thus de membra na. (jue quetlan cn el inte¬ 
rior del citoplasma (Figura 4-10). HI con- 
tenido de algunas de estas vesiculas 
puede ser expulsado al exterior de la 
celula, como productos de secrecion des- 
tinados a ser llevados fuera de una celu¬ 
la glandular. Otras pucden contener enzi¬ 
mas digestivas. que permanecen en la 
celula que las produce. Tales vesiculas se 
denominan lisosomas (literahnente 
«cuerpo que li|pera», un cuerpo que causa 
la lisis o desintegracion). Uis enzimas que 
contienen estan implicadas en la des¬ 
truction de materiales extranos, incluso 
bacterias engullidas por la celula. Los liso- 
somas tambien son capaces de desTruir 
celulas daiiadas o muertas y componen- 
tes celulares obsoletos, dado que las enzi¬ 
mas que contienen son tan poderosas 
que pucden matar a la celula que las 
formo si el lisosoma roinpe su membra- 
na. En las celulas normales, las enzimas 
permanecen encerradas de mode) segu- 
ro deniro de la membrana protectora. 

Las mitocondrias (Figura 4-11) son 
unos importantes organulos, presentes en 
casi todas las celulas euctriontes. Su lama- 
no. forma y numero son variables; algu¬ 
nas son cillndricas, y otras mas o me nos 


esfericas. Pueden estar uniformemente 
repartidas por el citoplasma, o localizarse 
cerca de la superficie o de otras regiones 
celulares, en donde hay a una gran acti- 
vidad mctab6lica. Las mitocondrias pose- 
en una doble membrana. La membrana 
externa es lisa, mientras que la interna esta 
plegada formando numerosos entrantes 
laminates o digiliformes llamados crestas 
(Figura 4-11). Esta estrucrura caractensri- 
ca hace facil la identification de las mito¬ 
condrias entre los dernas organulos celu¬ 
lares. En ocasiones, las mitocondrias se 
ban llamado las «centrales energeticas de 
la eelula» debido a cjue las enzimas que 
se localizan en las crestas llevan a calx) 
los procesos productores de energia del 
metabolismo aerobio. La molecula alma- 
cenadora de energia mas importance, el 
ATP (adenosin trilbsfato), se produce en 
este organulo. La mitocondria es aulorre- 
plicable; tiene un fino cromosoma circu¬ 
lar, parecido a los cromcxsomas de los pro- 
cariontes, pero niucho mas pequeno. El 
cromosoma contiene DMA, que codifica 
la sintesis de algunas de las proteinas de 
la mitocondria. pero no todas, asi como 
RNAt y RNAr, ([lie actuan en el interior de 
la mitocondria. 


Las celulas eucariontas tienen un sis¬ 
tema caracleiistico de tubulos v filamen- 
tos que forman un citoesqucleto (Figu- 
ras 4-12 y 4-13), que proporciona sopoite 
a la celula. manriene su forma y, en 
muchas de ellas, proporciona un medio 
de locomocion y de transpose de orga¬ 
nulos dentro de la celula. Los inlcrofi- 
lamentos son unas Linas est met liras line- 
ales que se observaron claramentc por 
primera vez en las celulas musculares, y 
son responsables de la capacidad de con¬ 
traction de la celula. Kstan formados por 
una proiema llamada actina. Se cono- 
cen algunas docenas cle otras proteinas 
que se unen con la actina y determinan 
su configuration y comportamiento en 
determinadas celulas. Una de ellas es la 
miosina, cuya interacci6n con la actina 
causa la contraction en el musculo y en 
otras celulas (p. 647). Los microfilamen- 
tos de actina tambien proporcionan un 
sopoite para los movimientos del RNA 
mensajero (p. 144) desde el nucleo hasta 
otros lugares concretos de la celula. Los 
microtubulos, que son algo mas gran- 
des que los microfilamentos, son estruc- 
turas tubulares formadas por una pro- 
leina llamada tubulina (Figura 4-13). 
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Tienen una importancia fundamental cn 
cl movimiento dc los cromosomas hacia 
las celulas hijas durante la division cclu- 
lar, como despucs sc vera, y son impor¬ 
ta ntes para la arquitectura, organizacion 
y transportc intracciulares. Ademas, los 
microtuhulos forman parte cscncial dc 
la cstructura dc los olios y flagelos. Los 
microtuhulos sc disponen radialmentc a 
partir de un centro organizador dc 
microtuhulos, proximo a I nucleo, cl cen- 
trosoma. I n d interior del centrosoma 
hay un par dc centriolos (Piguras 4-4 y 
4-14), que a su vex cslan form ados por 
microtuhulos. Cacla centriolo del par se 
coloca perpendicularmente con respec- 
to al otro, y es un corto cilindro forma- 
do por nuevc tripletes de microtuhulos. 
Los ccntriolos se duplican antes de la 
division de la celula. Auncjue las celulas 
de las plantas superiores no poseen cen- 
triolos, si que tienen un centro organi- 
zador de microtuhulos. Los filamentos 
intermedios son mas gruesos que los 
microfilamentos y mas delgados que los 
microtuhulos. Ilay cinco tipos de fila¬ 
mentos intermedios, hioqufmicamente 
diferentes; su composicion y disposition 
dependen del tipo de celula en que se 
encuentren. 

Las superficies celulares y 
sus especializaciones 

La superficic lihre de las celulas epilelia- 
les (celulas cjue recuhren la superficie de 
una cstructura o que revisten una cavi- 
dad) a veces lleva cilios o flagelos. Se 
train de unas expansiones moviles de la 
superficie celular que barren materia I es 
por el exterior de la celula. En los orga- 
nismos u nice In I a res y en algunos pluri- 
celu lares pequefios. propulsan a I animal 
a craves de un medio liquido. Los flage- 
los proporcionan el modo de locomocion 
para los espermafoxoides de la inayoria 
de los animates y las plantas. 

Los cilios y los flagelos ha ten de 
manera diferente (p. 644), pero su estruc- 
tura interna es la misma. Con pocas 
excepcioncs, la cstructura interna de los 
cilios y Ilagelos locomotores esta forma- 
da por un largo cilindro compuesto por 
nueve pares de microtuhulos que rodean 
a otro par central. Kn la base de cada cilio 
o flagelo hay un cuerpo basal (cineto- 
soina) cuya cstructura es identica a la del 
centriolo. 


Fiiamentos 



Microfilamentos 


Figura 4-12 

Citoesqueleto de una celula. en el que se 
puede apreciar su compleja estructura. Se 
pueden ver tres tipos de elementos 
diferentes del citoesqueleto, que en orden 
creciente de sus respectivos diametros 
son, microfilamentos, filamentos 
intermedios y microtubulos. (x 66 600). 



Figura 4-13 

Microtubulos de las celulas renales de un 
hamster recien nacido, que han sido 
tratados con un preparado de proteinas 
fluorescentes, que se unen de forma 
especifica a la tubulina. 


Figura 4-14 

Centriolos. A, Cada centriolo esta 
formado por nueve tripletes de 
microtubulos que se disponen 
formando un cilindro. B, Micrograffa 
electronica de un par de centriolos, 
uno cortado longitudinalmente (a la 
derecha) y el otro transversalmente 
(a la izquierda). La orientacion 
normal de los centriolos es formando 
un angulo recto. 
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Los alios y flagelos .son tan semejanies 
en sns tidalles estructura les que parece 
muv probable que havan tenitlo un 
origen evokuivo comun. f:s mas 
discutible que* su origen fuera la 
simbiosis tie una bacteria semejante a 
una espiroqueta y la celula hospedadora, 
como ha sugerido Margulis. f.sm y olios 
amores prefieren utili/ar el rermino 
ondulopodios para re fe rir.se tanto a !os 
cilios como a I os llagelos. ya que resulta 
menos problematico usar una linica 
palabra para referirse a estructiiras cjue 
poseen una const it ueion y origen 
comunes. Sin embargo, los tenninos 
«cili()» y «flagelo» son tan comunes y se 
emplcan lanto, quo el esiutlianre debt* 
familiarizarsc con el los. 


Muchas cel ulus no sc mueven ni con 
cilios ni con llagelos, si no con un movi- 
miento ameboide mediantc pseudo- 
podos Algunos grupos de protozoos (p. 
2191, celulas emigrants en embriones cle 
animales phiricelulares y algunas eelulas 
de animales pluricelulares adullos, como 
los leucocitos, presentan movimientos 
ameboid es. Las corrientes citoplasmaii- 
cas, a (raves cle la action de los filamen- 
tos de actina, extienden un lobulo (pseu- 
dopodo) hacia el exterior a partir de la 
superficie celular. La corriente eontinua 
en la directi6n del pseudopodo. trans- 
porta los organulos citopiasmalicos al 
interior del lobulo y completa el movi 
miento de la celula por entero. Algunos 
pseudo pod os especiales tienen un inte¬ 
rior de microt libidos (p. 220), y el movi¬ 
n') ien to se electua por ensamblaje y 
descnsamblaje cle elementos lubulares. 
Las celulas que recubren la superficie 
tic una estrucllira, o las celulas que se 
empaquetan en un tejido, pueden tener 
entre si uniones especiales y complejas 
(Figura 4-15). Muy cerca cle la superficie 
fibre, las membranas celula res opuestas 
parecen fundirse, al formar una union 
estrecha. Kn varios punt os. hay unos 
pequenos discos elipsoidales inmccliata- 
menle delras de la meinbrana de cada 
celula. F.sos discos se Hainan desmoso- 
mas. A traves cle la meinbrana cle cacla 
celula se extienden unas proteinas espe¬ 
ciales que envian una glucoprotema 
(una protema unida a una molecula cle 
gluciclo) que se unc con la glucoprolei- 
na cle la otra celula. Dentro de cada celu- 


hacen conlinuos, y permilen el paso de 
pequenas moleculas de una celula a otra. 

Otra especial izacion de las superficies 
celulares es la union con celulas adya- 
cenlesdonde las membranas plasmaticas 
de las cedillas se pliegan e interdigilan a 
modo de ere mall era. Estas son especial- 
menie frecuenles en el epiLelio de los 
luhulos renales. Las microveilosidades, 
mencionadas anleriormente, son otro Lipo 
de superficie celular especializada (Figu- 
ras 4-6 y 4-15). Con el microscopic) elec¬ 
tron ico se puede ver con daridad en el 
recubrimienio del inlestino, donde la 
superficie absorbente y digesliva esta 
enormemenle aumentada. Cuando se ven 
con el microscopic) hi min ico. tales espe¬ 
cial i za c i o n es pa rece n ri bales a / cap illo *. 

La membrana: 

ESTRUCTURA Y FUNCION 

Estructura de 

LA MEMBRANA CELULAR 

La increiblemenle I’ina. pero resistente, 
membrana plasmatica cjue rodea a cada 
celula es de vital impoitanciu para el man- 
ten i miento de ia integiidad celular. Se creyo 
que era una entidad mas bien estatica, que 
definia los lanites de la celula y mantenia 
el conlenido celular impidiendo su derra- 
me; pero la membrana plasmatica (tarn- 
bien llamada plasmalema). es en realidad 
una esiRictura dinamica, con una actividad 
y un desarrollo notables. Es una barrera 
permeable cjue separa el interior de la celu¬ 
la del medio externo, regula el Hu jo de 
paso de moleculas hacia el interior y hacia 
el exterior cle la celula y proporciona a 
algunas celulas especiales inuchas pro- 
piedades (uncionales caracteristicas. 

En el interior de la celula, varios orga- 
nulos estan rodeados por membrana. En 
realidad, la celula es un sislcma de mem¬ 
branas. cjue la dividen en muchos com- 
paitimentos. Se ha calculado que, si todas 
las membranas que existen en un gramo 
de tejido lie pat ico se exlendieran en un 
piano llegarian a cubrir j30 metros cua- 
drados! Las membranas internas compar- 
ren muchas cle las caracleilsticas est met li¬ 
ra les cle la membrana plasmatica, y son el 
lugar cle muchas, quiza de la mayoria, cle 
las reacciones enzimaticas de la celula. 

* N. del T. Nombre propuesto por D. Santiago Ram6n 
y Cajal. 


Microvellosidad 

fr\ 








A 


'W' 

Uniones 

estrechas 


Desmosomas 



Espacio 

intercelular 


Uniones en 
hendidura ] ® 

l® 


Figura 4-15 

Dos membranas plasmaticas adyacentes, 
mostrando las uniones que hay entre dos 
celulas epiteliales. Se pueden ver varios 
tipos diferentes de uniones. La union 
estrecha es una banda adhesiva firme, que 
rodea completamente a la celula. Los 
desmosomas son «puntos de soldadura» 
aislados entre celulas. Las uniones en 
hendidura (uniones gap) actuan como 
puntos de comunicacion entre celulas. El 
espacio intercelular entre las celulas 
epiteliales de algunos tejidos, puede estar 
muy dilatado en algunos puntos. 


hi, linos filamentos intermeclios se inser- 
ran en el clesmosoma y se extienden 
hacia el interior del citoplasma. Las unio¬ 
nes en hendidura (uniones gap), mas 
cjue servir de puntos de union, actuan 
como medio de comunicacion intercelu¬ 
lar. Forman unos finos canales entre las 
celulas, de modo cjue los citoplasmas se 
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Figura 4-16 

Modelo de mosaico fluido de la membrana celular. 


Lit estruetura basica de todas las mem¬ 
bra nas biologicas es la de una doble capa 
de fosfolipidos. que forman una matrix 
en la que hay adheridas otras moleeulas 
diferentes. (La estructura de los fosfolipi- 
dos se indica en la p. 27.) Un extremo de 
la molecula de fosfolfpido es soluble en 
agua (hidrofilo, o «amante del agua»), 
mientras que el otro extremo, formado 
por cadenas hidrocarbonadas de acidos 
grasos, cjue son insolubles en agua, es 
hidrofobo («enemigo del agua»). En las 
mcmbranas, los extremos hidrofobos de 
las moleeulas de cada capa se enfrentan 
entre si, y los extremos hidrofilos estan 
dirigidos hacia la Case acuosa (Figura 4- 
16). A) mexclarse con agua, las molecu- 
las fosfolipidicas se orientan entre si de 
modo espontaneo formando una doble 
capa, <]iie es el estado de minima ener- 
gia libre para estas moleeulas en el medio 
acuoso. Debido a cjue los iones y la 
mayoria de moleeulas biologicas son solu¬ 
bles en agua. las cadenas hidrocarbona¬ 
das forman una barrera entre el interior 
de la celula y su entorno. Una caracteris- 
tica importante de la doble capa lipidica 
es que se trata de un liquido. F'sto da fle- 
xibilidad a la membrana y pennite a las 
moleeulas de fosfolipidos tlifundirse hacia 
los laclos libremente, en su propia capa. 

Otro lfpido importante en las mem- 
branas es el colesterol (p. 27). En una 
membrana hay, apmximatlamentc, e! 
mismo numero de moleeulas de coleste¬ 
rol que de fosfolipidos. F>1 colesterol hace 


a la membrana induso menos permeable 
y disminuye su flexibilidad. El colesterol 
se sintetiza en el reticulo endoplasmic*), 
cuyas mcmbranas contienen, no obstan¬ 
te, mucho menos colesterol que la mem¬ 
brana plasmatica. 

Las glucoproteinas son otro compo¬ 
nent*; esencial de la membrana plasma¬ 
tica. Las glucoproteinas se dividen en clos 
grandes categonas, de acuerdo con su 
forma dentro cle la region hiclrocarbona- 
da de la membrana (Figura 4-16). La por- 
cion hidrofila, en am bos tipos, q ued a 
localixacla en los extremes extracelulares 
de la protefna. Uno de los tipos tiene una 
portion globular sustancial embebida en 
el eje molecular central de la cadena 
hidrocarbonada. Algunas de estas pro- 
tefnas catalizan el transporte de sustan- 
cias, por ejemplo iones cargados negati- 
vamente, a traves de la membrana 
(permeasas, p. 54). El otro tipo tiene una 
helice alfa (p. 28) fuertemente arrollada. 
cjue se extiende en toda la zona hidro- 
foba de la membrana, con las cadenas 
laterales hidrofobas de los aminoacidos 
hacicndo saliente fuera de la helice. Un 
extremo hidrofilo ancla a la protefna den¬ 
tro del citoplasma. Como funciones 
importantes de este tipo de proteinas 
hay que cilar su action como receptores 
espedficos de varias moleeulas, o como 
marcadores muy especificos. Por ejem¬ 
plo, el reconocimiento tie lo propio y de 
lo extra ho, que pennite a I sistema inmu- 
nol6gico reaccionar frenie a los invaso- 


res (Capitulo 34), esta basatlo en protei¬ 
nas de este tipo. 

Como las moleeulas de fosfolipidos, 
la mayoria tie las glucoproteinas puetlen 
moverse latcralmente en la membrana, 
aunque de manera mas lenta. Este modo 
de ver la membrana. segun el cual hay 
una gran variedatl tie moleeulas protef- 
nicas embebidas en la doble capa de fos¬ 
folipidos, en la cual puetlen moverse, se 
conocc con el nombre tie modelo de 
mosaico fluido, y en la actualidad esta 
ampiia mente ace \ )tad<). 

Funcion de la membrana 

CELULAR 

La membrana plasmatica actua como un 
portero que controla la entrada y salida 
de la mayoria cle las sustancias iinplica- 
das en el metabolismo celular. Algunas 
tie dichas sustancias puetlen atravesarla 
con facilidad, otras eniran lenramente y 
con dificultad, y aim hay otras que no 
puetlen cruzarla. A esto es a lo que se 
denomina comporlamiento selective) 
de la membrana celular. Debido a que las 
condiciones del exterior tie la celula son 
diferentes cle las del interior y mas varia¬ 
bles, es necesario que el paso de las sus- 
lancias a traves de la membrana este rigu- 
rosamente controlado. 

Se conocen ires vias principales por las 
que una sustancia puede atravesar la mem¬ 
brana celular: ( l) por difusion segun un 
gradiente de concentration: (2) metliante 
un sistema de transporte activo, en el 
cual la sustancia se line a un sitio espeef- 
lico cjue ayuda en data medida a que atra- 
viese la membrana, y (3) por endocitosLs. 
en la que la sustancia queda incluida en 
una vesicula cjue se forma en la superficie 
interna de la membrana y se desprende tie 
elk para entrar en la celula. 

Difusion y osmosis 

Si se sumerge una celula viva rodeada tie 
su membrana en una disolucion que 
tenga mas moleeulas tie soluto que el 
fluido intracelular, instantaneamente apa- 
rece un gradiente de concentracion 
entre anibos fluidos. Suponiendo que la 
membrana sea permeable al soluto, se 
producin'! un notorio movimiento tie 
soluto hacia el interior, el latlo cle menor 
concentracion. El soluto se tlifuntle «cues- 
ta abajo» a traves cle la membrana, hasta 
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Figura 4-17 

Osmometro de membrana simple. A, Uno de los extremes del embudo esta tapado con una 
membrana semipermeable; la membrana es permeable al agua, pero no a las sales. B, Cuando 
el embudo se introduce en agua pura, las moleculas de agua atraviesan la membrana y pasan 
al interior del embudo. Las moleculas de agua estan mas concentradas en el vaso que en el 
embudo, ya que en este ultimo estan «diluidas» en las moleculas de sal. Puesto que la sal no 
puede atravesar la membrana, el volumen de Ifquido en el interior del embudo va aumentando, 
y el nivel va subiendo. C, Cuando el peso de la columna de Ifquido en el interior del embudo 
ejerce tal fuerza (presion hidrostatica) que hace que las moleculas de agua salgan del embudo 
en igual cantidad que las que entran, el volumen de liquido en el interior del embudo deja de 
aumentar. En este momento la presion hidrostatica es equivalente a la presion osmotica. 


que las concentraciones en ambos Lidos 
de esta se igualan. 

La mayoria cle las membranas celula- 
res ticnen una permeabilidad difere ti¬ 
dal, es dedr, son perinea hies al agua 
pero semipermeables o im perinea b I es a 
los solutos. Hn una difusion libre, esta 
select i vida cl es la que regula el trafico 
molecular. Como regia, los gases (como 
el oxigeno y el dioxitlo cle carbono), la 
urea y los solutos liposolubles (como los 
hidrocarburos y los alcoholes) son las 
unicas sustancias que, cuando estan en 
disolucion, pueden difundirse con una 
cieria libertacl a trav r es cle las membranas 
celulares. Dado que muchas moleculas 
hidrosolubles atraviesan facilmente las 
membranas, tales movimientos no puc- 
den explicarse pot* el mecanismo de la 
dil'usion simple. Asi, los glucidos, igual 
cjue los electrolitos y las macromolecu- 
las, pueden atravesar las membranas gra- 
cias a procesos en los que intervienen 
unos transportadores que se describen 
en el proximo apartado. 

La clifusion de un disolvente (gene- 
ralmente agua) a traves de una membra¬ 
na con permeabilidad selectiva (semi¬ 
permeable). desde una zona con una 
concentration baja liasta otra con una 
mayor concentracion, se conoee como 


osmosis. La osmosis se puede demos- 
trar con un sencillo experimenter. Se colo- 
ca una membrana semipermeable. por 
ejemplo de celofan, en la hoc a cle un 
embudo, que se llena con una solucion 
salina concentrada, y el conjunto se colo- 
ca en un recipiente con agua pura. cle tal 
manera que los Hquidos del interior y 
exterior del embudo esten al mismo nivel. 
AI cabo de poco tiempo, el nivel del 
liquido sube por el embudo, lo cjue intli- 
ca que el agua esta pasando a traves tie 
la membrana cle celofan hacia la solut ion 
salina (Figura 4-17). 

Las moleculas de sal, al igual que las 
del agua, se encucnlran en el interior del 
embudo. En el recipiente exterior unica- 
mente hay agua. .Asi plies, la concent radon 
del agua es menor en el interior del embu 
do. ya que parte del espacio tlisponible 
esta ocupado por las moleculas cle sal. que 
son mas grandes y no pueden difundirse. 
Se dice cjue en el sistema hay un graclien- 
te de concent raciones para las moleculas 
cle agua. El agua se dil uncle clesde la region 
cle mayor concentracion de dla (agua pura 
del exterior) hacia la zona con menor con¬ 
centration tie la misma (solucion salina del 
interior del embudo). 

A metlida cjue el agua penetra en la 
solution salina. el nivel cle hejuido en el 


interior del embudo va aumentando y la 
fuerza cle la gravedatl crea una presiAn 
hidrostatica en el interior del embudo 
(osmometro). Einalmente, la presifin pro- 
ducida por el peso, catla vez mayor, de 
la solucion en el interior del embudo, 
empuja a las moleculas de agua hacia el 
exterior, tan rapidamente como van 
entrando. HI nivel en el embudo queda 
estacionario y el sistema alcanza el equi- 
librio. La presion osmotica cle la solu¬ 
cion es equivalente a la presion hidros¬ 
tatica necesaria para evitar que se 
produzca una nueva entrada de agua 
pura. 

HI eoncejito de presion osmotica, no 
esta exento de problemas. Una solucion 
solo mucstra una «presi6n» osmotica 
cuando esta separada del disolvente por 
una membrana semipermeable. HI jien- 
sar que una botella aisJada de solucion 
salina pueda tener tanta «presion» osmo¬ 
tica, como la de una botella con gas a 
presion (presion hidrostatica ), puede 
resultar bastante desconcertante. Aim es 
mas, la presion osmotica, en realidad, es 
la presion hidrostatica cjue ha de aplicarse 
a una solucion. para evitar que el agua 
penetre en cl la, si dicha solucion esta 
separacla del agua pura por una mem¬ 
brana semipermeable. Kn consccuencia, 
los biologos frecuentemcnte empleamos 
el termino potencial osmotico, en lugar 
de presion osmotica. Sin embargo, ya cjue 
el termino «presion osm6tica» esta ran fir- 
memente enraizado en nuestro vocabu- 
lario, es ncccsario comprender su signi- 
fieatlo, a pesar de la posible confusion 
cjue puede original*. 

La medida directa cle la presion 
osmotica en las soluciones biologicas rara 
vez sc utiliza actualmenie. ya cjue las pre- 
siones osmbticas cle la mayor parte cie 
ellas son tan elevadas. cjue seria casi 
impcxsiblc, si no total me me, medirlas con 
un simple osmometro cle membrana 
como el descrito. La presion osmotica del 
plasma sanguineo humano superaria una 
columna cle fluido nada menos cjue cle 
762 cm (si pudiesemos construir un rubo 
vertical tan largo y encontrasemos una 
membrana que sopoitase tal presi6n). 

Otros metoclos indirectos cle medida 
de la presion osmotica son mucho mas 
prikiicos. Con gran clilcrencia, la medi¬ 
da empleada mas habitualmenle es la del 
dcscenso del pun to de congelacion 
Este metodo es mucho mas rapido y 
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seguro que realizin' la medida directa dc 
la presion osmotica. HI agua pura sc con- 
gel a exactamente a 0 °C. A medida que 
sc anade cl solulo, cl punio de congela- 
cion dcsciende. Hi plasma sanguineo 
luimano sc congcla aproximadamcnic a 
-0.56 °C; cl agua de mar aproximada- 
menre a 1,80 °C. Antique el dcsccnso 
del punio de congelation del agua por 
la presenda de solutes es pequeno. es 
posible una gran precision de medida, 
porque los insirumentos empleados por 
los hiologos pueden detectar difcrcncias 
dc liasta 0.001 °C. 


Transporte facilitado por 
transportadores 

Memos visto que la membrana celular es 
una eficaz barrera contra la difusion libre 
de la mayoiia de Ins moleculas dc impor- 
tancia biologica. Pero es esencial c|ue 
tales materiales enlrcn y salgan de la celu- 
la. Nutricntcs como los glucidos v sus- 
tancias para el crecimiento, como los arni- 
noacidos, tienen que entrar en la celula, 
y los residues del metabolismo tienen 
que salir de ella. Oichas moleculas sc 
transportan a iraves de la membrana por 
unas protefnas cspcciales llamadas trans- 
portadores <> permeasas Las permea- 
sas lbrman unos peejuenos conductos de 
pa so a t raves de la membrana, permi- 
tiendo a las moleculas de soluto alrave- 
sar la doble capa lbsfoliptdica (f’igura 4- 
18A). General mente, las permeasas son 
bastantc espedficas; solo reconocen y 
transportan un grupo concrete) de sus- 
tancias quimicas o incluso, en algunos 
casos, una unica sustancia. 

A alias concentraciones dc solulo. los 
sistemas transportadores presentan un 
efecto de sauiracion. Kslo sign idea sim- 
plemente. que la rasa de flu jo dc entrada 
alcanza una meseta. mas alia de la cual 
el aumento dc concentracion de soluto 
no produce un mayor aumento del flujo 
dc entrada (Figura 4-181$). Cslo prueba 
que cl nuincro dc transportadores dis- 
ponibles en la membrana es limitado. 
Cuanclo todos estan ocupados por solu- 
tos. la tasa de t ran s porte esta a I maxi mo 
y ya no puede aumentar mas. La difusion 
simple no prescnla lal limitacibn; cuanto 
mayor es la diferencia de las concentra¬ 
ciones de solutos en a mhos lados de la 
membrana, tank) mas rapido es el flujo 
de entrada. 
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II 

Se ban rcconocido al menos dos tipos 
diferentes de mecanismos transportado¬ 
res: (1) la difusion facilitada en la que 
las permeasas ayudan a las moleculas a 
difundirse a traves de una membrana que 
de otro modo no podrian atravesar, y (2) 
el transporte activo, en el que es ncce- 
sario un a porte de energia al sistema 
transportador para llevar las moleculas 
en direccibn opuesta al gradiente de con¬ 
centraciones. La difusion facilitada, por 
tanto, se diferencia del transporte activo 
en que promueve el movimiento en 
direccibn «cucsta abajo» (a favor del gra¬ 
diente de concentraciones) y no requie- 
re energia metabblica para funcionar. 

F.n niuchos animates, la difusiftn faci¬ 
litada ayuda a transportar la glucosa (az.u- 
car de la sangre) a las celulas que, al oxi- 
darla, la utilizan como la principal fuente 
de energia para la simesis de ATP. La 
concentrat ion de glucosa es mayor en la 
sangre que en las celulas que la consu¬ 
mer), lo que favorece la difusion hacia el 
interior pero la glucosa es una inol&cu- 
la polar que no puede atravesar por si 
inisma la membrana con la suficiente 
rapid*/ para s<wiener el metabolismo de 
niuchas celulas; el sistema transportador 
incrementa el flujo de glucosa hacia el 
interior. 

Kn cl transporte activo, las moleculas 
son empujudas «cuesia arriba» contra la 
fuerza de la difusion pasiva. LI transpor- 


Figura 4-18 

Transporte facilitado. A, La molecula de 
permeasa se une a la molecula que ha de ser 
transportada (sustrato) a un lado de la 
membrana plasmatica, cambia de forma y libera 
dicha molecula al otro lado de la membrana. El 
transporte facilitado se produce en la misma 
direccibn que e! gradiente de concentraciones. 

B, El ritmo de transporte aumenta a medida que 
lo hace la concentracion del sustrato, hasta que 
se alcanza un punto en el que todas las 
moleculas de permeasa estan ocupadas. 

to activo siempre ini plica un gas to dc 
energia (en forma de ATP) porque las 
sustancias son bombeadas contra cl gra¬ 
diente de concentracion. Entre los siste¬ 
mas de transporte activo mas importan- 
tes en los unimales, estan aquellos que 
manlienen los gradientes de sodio v pota- 
sio entre las celulas y el medio externo. 
cl liquido extracelular circundante. La 
mayoria de las celulas de los animales 
necesitan una alia concentracion interna 
de potasio para la sintesis de proteinas 
en los ribosomas y para deltas funciones 
enzimaticas. La concentracion de potasio 
dentro de la celula puede ser de 20 a 50 
voces mayor que en cl exterior. Por otra 
parte, el sodio puede estar 10 veces mas 
concentrado en el exterior cpie en el inte¬ 
rior dc la celula. Los gradientes de ambos 
iones se manlienen por medio de un 
transporte activo de potasio hacia el inte¬ 
rior, y de sodio hacia el exterior. Kn 
niuchas celulas un tipo determinado de 
molecula, a un lado de la membrana, es 
transportada simultanea mente con otro 
tipo de molecula <> ion al lado opuesto. 
I ti ejemplo es la bomba de sodio-pota- 
sio. que mantiene los gradientes de sodio 
V potasio a ambos lados de la membra- 
na de las celulas nerviosas (Figura 4-19). 
Se ha comprobado que del 10 al 40% de 
toda la energia producicla por algunas 
celulas se usa para mantener en funcio- 
namiento la bomba de sodio-polasio. 
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La bomba de sodio-potasio. gracias a la energia que le suministra el ATP, mantiene el gradiente 
normal de estos lones a traves de la membrana celular. La bomba funciona mediante una serie 
de cambios en la conformacion de la permeasa: Paso 1\ Tres lones Na* se unen al extremo 
interior de la permeasa, produciendo un cambio en la conformacion (forma) de este complejo 
proteinico. Paso 2 El complejo atrae a una molecula de ATP. que se une a el. Paso 3. La union 
del grupo fosfato al complejo. induce un segundo cambio de conformacion. pasando los tres 
iones de Na* al otro lado de la membrana, y como consecuencia de ello ahora quedan mirando 
hacia el exterior. Esta nueva conformacion tiene muy poca afinidad por los iones Na’, que se 
disocian y se difunden hacia el exterior; pero tiene una gran afinidad por los iones K . y dos de 
ellos se le unen tan pronto como quedan libres los iones Na'. Paso 4\ La union de los iones K' 
conduce a un nuevo cambio de conformacion en el complejo. al mismo tiempo que se produce 
la disociacion del enlace fosfato. Una vez que se libera el fosfato. el complejo vuelve a su 
conformacion original y los dos iones K* quedan hacia el lado interior de la membrana. Esta 
conformacion tiene una afinidad baja por los iones K\ de modo que estos ahora quedan libres, 
y el complejo adquiere la conformacion de partida. con una elevada afinidad por los iones Na’. 


Endocitosis 

La endocitosis, la ingestion de materiales 
por las (vlulas. es un lermino general que 
describe tres proivsos similarev fagoci¬ 
tosis, pinocitosis y endocitosis por 
medio de receptorcs (I igura i 20). Se 
I rata, respec t ivamenle, de meeanismos 
concrotos de entrada en la celula de par- 
ttculas solidus. moleculas pecpienas c 
iones, y macromolec ulas. Todos ellos 
requieren energia y, por tanio, se dehen 
considerar como formas de transporte 
aclivo. 

La fagocitosis, c|ue literalmente signi- 
I tea «celula comiendo», es un metodo de 
alimentacion comun enlrc los proto/oos 
y meia/oos inferiores. Tambien es el 
modo por el cual los globulos blancos 
(leucoc itos) engullen los desechos celu¬ 
la res y los microbios extra nos en la san- 
gre I’n la fagocitosis, la membrana cdu- 
lar. que esta lapizada internamente por 
actina y miosina, forma una bolsa cpie 
engloba el material solido. La vesieula for¬ 
ma da por la membrana se separa de la 
superficie celular y se desplaza hacia el 
interior del eitoplasma donde su conlc- 
nido es digerido por enzimas inlraeelu- 
lares (Figura 34-7. p. 675). 

U\ pinocitosis es similar a la fagocito¬ 
sis, excepto en que en este caso se inva- 
ginan pecpienas areas de la superficie de 


Fagocitosis Pinocitosis Endocitosis por medio de receptores 




Los tres tipos de endocitosis. En la fagocitosis. la membrana celular rodea a una particula gruesa y se extiende sobre ella hasta engullirla. En la 
pinocitosis. pequenas areas de la membrana celular. dotadas de receptores especificos para moleculas pequenas o iones, se invaginan para formar 
caveolas. La endocitosis por medio de receptores es un mecanismo muy selectivo de ingestion de moleculas grandes, a nivel de entrantes revestidos 
porclatrina. La union del ligando a un receptor especifico, situado en la superficie de la membrana estimula la invaginacion de estos entrantes. 
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la membrana, para formar unas pequenas 
vesiculas hacia el interior cle la celula. Estas 
pequenas invaginaciones se denominan 
caveolas Es necesario que en la supcifi- 
cic de las caveolas existan unas recepto- 
res espectficos para las moleculas o iones 
que van a ser ingeridas. La pinocitosis es 
imporrante, aparentemenie, para la enlra- 
da en las cel u las de algunas vita minus, y 
otros meeanismos si mi hu es rambien pare- 
cen impoitantes para el trunsporte de un 
lado a otro de las celulas de algunas sus- 
tancias (ver «exocitosis» a continuacion), 
as! como para inlroducir en el las algunas 
«moleculas serial*. como deltas hormonas 
y factores de crecimiento. 


Hn la fagocitosis, la pinocitosis y en la 
endocitosis por medio de receptores, es 
necesario que una delta cantidad 
inespedfica del tluido ext race lula-r quede 
«arrapada» en la vesicula que penetrara 
en la celula. Fsto se lia descrito como 
endocitosis de masa-fcise , y debido a la 
falla de especificidacL este proceso se 
coiresponde con lo que tradicionalmente 
se ha denominado pinocitosis o «celula 
bebiendo». Hn real id ad, la pinocitosis, es 
un termino que se ha creado para delink 
la enirada en la celula cle moleculas 
pequenas o iones. 

La endocitosis por medio de un 
receptor es un mecanismo especifico 
para la entrada en las celulas cle macro- 
moleculas. Las proteinas de la membra- 
na plasmatica se unen especificamente a 
dcierminadas moleculas (llumadas ligan- 
dos), que pueden estar presentes en el 
fluido extracelular en concentraciones 
muy bajas. Las invaginaciones de la 
superficie celular que contienen los 
receptores eslan tapizaclas internamenie 
por una proteina denominada clatrina, 
de a hi que se hayan descrito como hue- 
cos tapizados por clatrina. A medida 
que estos huecos, con sus receptores uni- 
dos al ligando, se van invaginundo y 
penetrando en el interior de la celula, se 
pierde la capa de clatrina v el receptor y 
el ligando se disocian; los materiales que 
constituyen el receptor y la membrana se 
reciclan v vuelven a la superficie cle la 
membrana. Algunas proteinas importan- 
tes y ciertos peptidos que actuan como 
hormonas entran en las celulas median- 
te este mecanismo. 


Exocitosis 

Del mismo mock) cjue los materiales pue¬ 
den ser llevaclos hacia el interior de la 
celula por invaginacion y form a cion de 
una vesicula a parrir de la membrana 
plasmatica, la membrana de las vesiculas 
puede fusionarse a la membrana plas¬ 
matica v verter su contenido al medio cir- 
cundante. Este es el proceso que se cono- 
ce como exocitosis, Se da en diversus 
celulas para eliminar los residue xs no dige- 
ribles de las suslancias que entran por 
endocitosis, para segregar sustancias 
como las hormonas (Figura 4-10) y para 
transpoitar una sustancia y atravesar com- 
pletamenle la barrera celular, lal y como 
se ha mencionaclo antes. Por ejemplo, 
una sustancia puede ser atrapacla por 
endocitosis a un lado de la pared de un 
vaso sanguineo, transpoiiada a traves de 
la celula y expulsada al otro lado por 
exocitosis. 


Mitosis y division 

CELULAR 

Todas las celulas del cuerpo proceden cle 
la division cle celulas preexistentes. Todas 
las celulas cjue se encuentran en la mayor 
parte cle los organismos pluricekilares se 
han formado a partir de la division cle 
una unica celula, el zigoto, que se forma 
tras la union (fecundacion) cle un ovulo 
y un espermatozoide. La division celu¬ 
lar proporciona la base para el creci¬ 
miento, tanto en los seres que se repro¬ 
duces! sexual me nte como en los ciue lo 
hacen asexualmente, y para la transmi- 
sion cle las caracteristicas hereditarias cle 
una generaeion cle celulas a la siguienle. 

Hn la formacion cle las celulas cor- 
porales (celulas somaticas) el proceso 
de division nuclear es lo que se conoce 
como mitosis. Por la mitosis, cada «celu- 
la hija» esta segura de recibir un juego 
complete) de instrucciones geneticas. La 
mitosis es un sistema de re pa no en el que 
se distribuyen los cromosomas y el DNA 
que contienen, asegurando asi la confi- 
nuidacl de las generaciones celula res. Asi, 
todas las celulas somaticas, cuyo nume¬ 
re es de cientos cle miles cle mi I Iones en 
un animal grande, tienen el mismo con¬ 
tenido genetico, puesto que todas tles- 
ciendcn, por reproduccion. cle un ovulo 
fecundado original. A medida que un ani¬ 
mal crece, como consecuencia cle una 


accion genica diferencial, sus celulas 
somaticas se diferencian v asumen dis- 
tintas funciones y apariencias. Aunque la 
mayor pane cle los genes, en las celulas 
especia 1 izadas, pennanecen «silencioscxs» 
y no se expresan a lo largo de la vida de 
las mismas. cada una de el las posee una 
dotacion genetica com pi eta. La mitosis 
asegura la eejuidad del potencial geneti¬ 
co; mas tarde. otros procesos clirigirim la 
expresion ordenada de los genes duran¬ 
te el desarrollo embrionario, media nte la 
seleccion cle las instrucciones geneticas 
que contiene cada celula. (Estas propie- 
dades fundamentales cle las celulas de los 
organ ismos pluricekilares seran t rata das 
posteriormente en el Capitulo 7.) 

Hn los an ini a les que se reproclueen 
asexualmente. la mitosis es el unico 
mecanismo para la transmision de la 
informacion genetica descle los organ is¬ 
mos parentales a la progenie. Hn los ani- 
niales que se reproducen sexuaimente. 
los progen itores tienen que producir 
celulas sexuales (gametos o celulas ger- 
m inales) cgie contienen solo la mi tad del 
numero normal de cromosomas, de 
modo que en la progenie que se forma 
Iras la union cle los gametos no se dupli- 
que el numero de cromosomas parenta¬ 
les. Esio requiere un tipo especial cle divi¬ 
sion rechtccional I la mad a meiosis, que 
se describe en el Capitulo 6 (p. 86). 

El ciclo celular 

Los ciclos vitales son un atributo impor- 
tantc cle la vida. La descendencia cle una 
cspecie a lo largo del tiempo es, en un 
sentido muy real, una secuencia cle ciclos 
vitales. De modo semejante, las celulas 
estan someticlas a ciclos cle crecimiento y 
re plicae ion, en los que se clividen repet i- 
da mente. Un ciclo celular es el pcrioclo 
Cjue va desde una mitosis a la siguiente, 
es decir, el intcrvalo entre clos generacio¬ 
nes celulares consecutivas (Figura 4-21). 

La division nuclear propiamente diclia 
solo abarca, aproximadamente, del 5 al 
10% del ciclo celular; el resto del tiempo 
se cniplea en la interfase, o estado entre 
clos divisiones nucleares. Durante muchos 
anos se creyo (jne la interfase era un peiio- 
do de descanso, porque el nucleo pare- 
cia inactive) cuando se observaba con el 
microscopic) luminico ordinario. Al prin- 
cipio cle la decacia cle 1950 se introduje- 
ron nuevas tecnicas para poner cle mani- 
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Cicto celular en el que se ha representado la 
duracidn relativa de los diferentes periodos. 

S, Gi y G 2 son los periodos de la interfase; 
el periodo S es el de smtesis de DNA; el 
periodo G, es el de presintesis; y el periodo 
G 2 es el de postsintesis. La duracion real del 
ciclo y de cada uno de los periodos en 
concreto, varia considerabiemente en los 
diferentes tipos de eelulas. Despues de la 
mitosis y de la citocinesis la celula puede 
entrar en un periodo de reposo conocido 
como periodo G 0 . 

fiesto la autodu plication de DNA en el 
nucleo y, al mismo tiempo. Ios biologos 
llegaron a comprender totalmente el sig- 
nificado del DNA como material geneti- 
co. Hue entonces cuando se descubrio 
que la replication del DNA ocurria duran¬ 
te el estado de interfase. Kstudios poste- 
riores revelaron que muchas otras pro- 
teinas y acidos nuclcicos, componentes 
esc*nciales para el crecimiento y la divi¬ 
sion celular normales, eran sintetizados 
durante este periodo, aparentemente de 
reposo. de la interfase. 

La replication del DNA ocurre duran¬ 
te la fuse denominada periodo S (perio¬ 
do de sintesis). En los cultivos de celulas 
tie mamifero, el periodo S dura aproxi- 
niadamente 6 de las 18 a 24 boras que se 
notes i tan para com pi eta r el ciclo. Kn este 
periodo, ambas hebras del DNA tienen 
que replicarse; es deeir, ban de sinteti- 
zarse unas nuevas hebras complementa- 
rias, de modo que se produzcan dos 
moleculas identicas a partir del filamen- 
to original. 

El periodo S esta precedi do v segui- 
do por los periodos Gi y G 2 respectiva- 
mente (G significa «gap» o sea, interva- 
lo) ; durante ios cuales no hay sintesis de 
DNA. Para la mayoria de las eelulas, el 
periodo G] es un importante estado de 


preparation para la replication del DNA. 
Durante el periodo G| se sintetizan el 
RNA transferente, los ribosomas, el RNA 
mensajero y diversus enzimas. Durante 
el periodo G, se sintetizan las proteinas 
del huso y del Aster, que quedan prepa- 
ratlas para separar los cromosomas 
durante la mitosis. Generalmente, el pe¬ 
riodo G, dura mas que el G,, aunque bay 
mucha variation en los diferentes tipos 
de celulas. Las eelulas embrionarias se 
dividen con mucha rapidez, porque no 
hay crecimiento celular entre las divisio- 
nes. sino solo subdivision de la masa. La 
sintesis de DNA puede producirse cien 
veces mas rapidamente en las eelulas 
embrionarias que en las de los adultos, y 
el periodo G| esta muy reducido. A 
metlida que el organismo se va desarro- 
llantlo. el ciclo tie la mayor parte de las 
eelulas se va alargando, y muchas de ellas 
permanecen en un estado cle no prolife¬ 
ration o quiescencia denominado perio¬ 
do G 0 . Por ejemplo, las neuronas no se 
multiplican y estan en un periodo G<> per- 
manente. 

Los resuRatios de investigaciones 
recientes ban aportado mucha informa¬ 
tion so l") re la com pie ja regulacion tie los 
sucesos del ciclo celular. HI ciclo celular 
esta regulado por unas quinasas depen- 
dientes de la ciclina (cdk’s) y las subu¬ 
ll id a ties que las aclivan se conocen con 
el nombre de ciclinas. Las quinasas son 
enzimas que ariatlen grupos fosfalo a 


otras proteinas para activaiias o desacii- 
varlas, y ellas mismas, a su vez, tambicn 
necesitan ser activadas. Las cdk's se acti- 
van unicamente cuando se unen con la 
ciclina adccuada, y cstas ciclinas se sin¬ 
tetizan y se degradan a lo largo del ciclo 
celular (Figura 4-22). La mayor parte tlel 
mecanismo de regulacion cle las cdk's 
aim se desconoce. 

Estructura de los 

CROMOSOMAS 

Como se ha dicho anteriormenie. el 
DNA de las eelulas eucariontes se 
encuentra en la cromatina, un comple- 
jo de DNA y proteinas histonas y no his- 
tonas. La cromatina esta organizada en 
un numero relaiivamente bajo tie cuer- 
pos denoniinados cromosomas (cuer- 
pos coloreados), a si llamados debido a 
que se tifien intensamente con ciertos 
colorantes vitales. Kn las eelulas quo no 
eslan en division, la cromatina esta poco 
organizada y dispersa, de modo ciue no 
pueden distinguirse cromosomas indivi¬ 
dua! izados CCapitulo 8, p. 127). Antes de 
la division la cromatina se condcnsa, y 
los cromosomas son reconocibles y pue¬ 
den verse las caracterisricas morfologi- 
cas tie cada uno. Son muy variables en 
forma y longitud; algunos son cunos y 
otros rectos. Su numero es constanle 
para cada especie y rotlas las eelulas del 
cuerpo (salvo las germ inales) lienen el 



-Tiempo-*- 

Figura 4-22 

Variaciones en el nivel de ciclina en las ctiulas que se est&n dividiendo en un embrion 
temprano de erizo de mar. La ciclina se une a unas quinasas dependientes de la ciclina, 
activandose asi la enzima. 
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Cromatidas 


Capas del 
cinetocoro 


Microtubulos del 
cinetocoro 


Figura 4-23 

Estructura de un cromosoma durante la metafase. Las cromatidas hermanas aun 
permanecen unidas a nivel del centrdmero. Cada cromatida posee un cinetocoro, al que 
estan unidas las fibras del cinetocoro. Los microtubulos del cinetocoro van desde cada 
cromatida hasta uno de los centrosomas, que estan localizados en polos opuestos de la 
celula. 


mismo nimiero de cromosomas, sea cual 
sea su funcion en cl cuerpo. Por ejem- 
plo. las personas tenet nos 46 cromoso¬ 
mas en cada una de nueslras cellilas cor¬ 
pora I es (somaticas). 

Durante la mitosis (division del nu- 
cleo), los cromosomas se acoitan. so con- 
densan cada vez mas v se van diferen- 
ciando unos de olros hasta que cada uno 
adciuiere su forma propia, que se carac- 
leriza por la position de una constriction, 
cl centronicro (Figura 4-23). Fn cl cen- 
tromero sc cncuenrra cl cinetocoro, un 
disco dc protein as cspccialcs cn cl que 
sc inserian las fibras del huso durante la 
mitosis. 

I-1 formidable problema del empaque- 
tamiento del DNA. de forma que su infor- 
macion genetica sea accesible durante el 
proceso dc la transcription (la formation 
del RNA men.sajcro a pailir del DNA), sc 
describe en cl Capftulo 8, p 127. 

FaSES DE IA MITOSIS 

Fn la division cclular hay dos eta pas dis- 
tinias: la division dc los cromosomas del 
nutieo (mitosis) y la division del cilo- 
plasma (citocincsis). La mitosis o divi¬ 
sion del nueleo (es decir, la segregation 
cromosomica), es ciertamenle la parte 
mas llamativa v compleja de la division 
cel u la r, y la de mayor in teres para el cileV 
logo. Generalmente, la citocinesis sigue 
tie inmediato a la mitosis, aunque en oca- 
siones ti nueleo puede dividirse cierto 
numero de veces sin las torrespontlien- 
tes divisiones del citoplasma. Kn estos 
casos, la masa de protoplasma resullan- 
te contiene muchos niicleos y recibe la 
denomination tie celula plurinuclcada 
I n ejemplo es cl tie las celulas oseas 
gigantes de reabsorcion (osteoclasros) 
que pueden lener de 15 a 20 niicleos. A 
veces una masa pliuinudeatla. en lugar 
de por pro li ferae ion nuclear, se origina 
por la fusion de celulas: a esto es a lo 
que se conoce como sincitio. li mus¬ 
culo escjueletico de los vertebrados, cjue 
esta formado por fibras multinucieadas 
originadas a partir de celulas embriona- 
t'ias que se fusionan, es un buen ejem 
plo. 

K1 proceso de la mitosis se divide en 
cuatro Cases o elapas sucesivas. aunque 
cada fuse pasa a la siguiente sin que exis- 
ta una linea de transition tlefinida. Las 
Cases son: profasc. metafase, ana Case y 


telofase (Figura 4-24). Cuando la celula 
no se esta dividiendo activaniente. esta 
en interfuse. Puesto que el l)XA se ha 
replicado durante la interfase. ya hay una 
tloble dotation de cromosomas cuando 
empieza la mitosis. 

Profuse 

Al comicnzo tie la profuse, los centre>so- 
inas (junto con los centriolos) se tin pli¬ 
ca n, y en parejas, emigran hacia latlos 
opuestos del nueleo (Figura 1-24). Al 
mismo liempo, entre los tlos centrosomas 
aparecen unos microtubulos que forman 
cl huso (en forma tie Ixtlon tie rugby), 
llaniatlo asi porque sc asemeja a los 
husos de madera del siglo pasado, que 
se utilizalran para retorcer y reuntr hilos 
media me giro. Otros microuibulos salen 
radialmente desde cada ccnirosoma para 
forma r los as teres. 

Al mismo liempo. la cromatina tlifu- 
sa se condensa para formar los cromo¬ 
somas visibles. Estos, en realidad. cons- 
tan tie dos cromatidas hermanas 
idenlicas, form ad as durante la interfase. 
Las cromatidas hermanas estan unidas 
por sus centromeros. Las fibras del huso, 
unidas a uno de los centrosomas, reali- 
zan movimientos tlinamicos tie extension 
y retraction. Cuando una de las fibras 
encuentra uno tie los cinelocoros. se une 


a cl, tleja tie extentlerse y retraerse, y 
abort) pasa a denominate tibra del cine¬ 
tocoro. HI proceso es como si los cen- 
trosomas enviasen «sondas» en busca de 
los cromosomas. 


Los microtubulos son unos cilindros 
largos huecos e incxrensibles, que esum 
formatlos por la proteina tuhulina. Cada 
molecula dc tuhulina. en realidad. esta 
formada por tlos proteinas globularos. 
Las mol ecu las estan unidas por sus 
extremos para formar un filamenio, y 13 
de estos filamenros se agrupan para 
formar un microtubulo. Ya ([lie las 
subunidades de tubulina dc un 
microtubulo estan unidas «cabcza con 
cola», los extremos del microtubulo 
tlifieren, tanto quimica. como 
funcionalmentc. Uno de ellos 
(denominado extreme) positivo) anade y 
elimina subunidades de tubulina mas 
ra pi da mente (|iie ti otro (el extremo 
negative)). En ti huso mitolico, los 
extremos positivos de las libras del 
cinetocoro y las fibras polares, son los 
mas alejados del tenlrosoma. v los 
extremos negativos. son los que estan 
unities a el. Los microtubulos creccn 
cuando ti ritmo de union tie las 
subunidades es mayor a I ritmo tie 
desprentlimienu) de las mismas, y se 
acorlan cuando sucede lo contrario. 
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Microtubulos Aster 



Figura 4-24 

Fases de la mitosis. Se representa la division de una celula con dos pares de cromosomas. Uno 
de los cromosomas de cada pareja se representa en rojo. 


Meiafase 

Cada centromere) tiene dos cinelocoros, 
cada uno de los cuales esta unido a uno 
de los centrosomas por medio de las 
fibras del cinelocoro. Durante la m eta Ca¬ 
se. y media nte un mecanismo de «(ira y 
afloja», las cromatidas hermanas ya con- 
densadas emigran rapidamente hacia el 
cenlro de la region nuclear para format* 
la placa metafasica (Figura 4-25). Los 
centromeros se colocan precisamente en 
esta placa. con los braze xs de las croma¬ 
tidas extendidos al azar en distinlas direc- 
ciones. 

Anafase 

El centre>mero, c[ue mantiene unidas a las 
cromatidas, se va ahora escindiendo hasta 
quo se forman dos cromosomas inde¬ 
pendences, cada uno con su propio cen- 
tromero. Estos cromosomas se van cles- 
plazando hacia polos opuestos, a los que 
son atraidos por las libras del cinetoco- 
ro. Este estado se denomina a menudo 
anafase A. Los brazos de cada cromo- 
soma son arrastrados a medida que los 
microtubulos se van acortando para lle- 
var los cromosomas hacia los polos. 


Investigaciones recientes hart puesto de 
manifiesto que la fuerza que rnueve los 
cromosomas se debe al desensamblaje 
de subunidades de tubulina en el extre- 
tno de los filanientos del cinelocoro Cver 
recuadro en la pagina anterior). 

A medida c[ue se van acercanclo los 
centromeros de los distintos cromosomas. 
el huso se va alargando y los centroso¬ 
mas se van alejando. Esta es la anafase 
B. El mecanismo parece estar relaciona- 
do con interdigiiaciones de los extremos 
libres de las fibras polares. La tubulina de 
estos microtubulos tiene asociadas mole- 
culas de otras proletnas c|ue actuan como 
«moleculas motoras». fist as interactCian 
con las fibras adyacemes (o, mejor dicho, 
con las moleculas motoras de las fibras 
adyacentes) y van lirando hasta partir el 
huso por la mitad. 

Telofase 

Cuando los cromosomas hijos alcanzan 
sus polos respectivos, empieza la telofa¬ 
se. Los cromosomas hijos se agrupan y 
se linen iniensamente con los colorantes 
histologicos. Las fibras del huso desapa- 
reccn y los cromosomas pierden su iden- 


tidad, volviendo a verse el entramado 
dil uso de cronialina, caracteristico del 
nticleo interfasico. Einalmente reaparece 
la mem bran a nuclear alrededor de cada 
uno de los nucleos hijos. 

ClTOCINESIS: DIVISION DEL 
CITOPLASMA 

Durante los estados finales de la division 
nuclear, en la superficie de la celula apa- 
rece un surco de segmentacion, que la 
circunda y esta situado sobre el ecuador 
del huso. Este surco se hace mas profun- 
do y oprime la membrana plasmatica. 
como si un lazo invisible la apretase. Justo 
bajo la superficie del surco. aparecen unos 
microfila memos de actina. I na interac¬ 
tion con la miosina, similar a la que tiene 
lugar cuando se contnien las celulas mus- 
culares (p. 647), tint del surco hacia el 
interior. Finalmente, los hordes plegados 
de la membrana plasmatica se reunen y 
fusionan. complelando asi la division celu- 
lar. Como sucede con otros aspectos del 
citoesqueleto, como por ejemplo el huso, 
los centrosomas son los responsables de 
la localizacion v contracci6n de los micro- 
filanientos, de que se mantengan equi- 
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Figura 4-25 

Fases de la mitosis en celulas del esturion 
bianco. 



Profase 








distances, y de cjne se coloquen en angu- 
lo recto con respecto al huso. 

Renovacion celular 

La division celular es iinportante para el 
credmiento, para remplazar las celulas 
que se pierden por el desgaste natural, 
deterioro y roturas. y para la curacion de 
heiidas. La division de las celulas es espe- 
cialmente rapida durante el comienzo del 
desarrollo del organismo. Al nacer, un 
nino tiene aproximadamente dos hi Ho¬ 
nes de celulas, que proceden de la divi¬ 
sion repetida de un solo ovulo fecunda- 
do. F.ste numero tan enorme puede 


alcanzarse tras 42 divisioncs celulares, en 
las que cad a gene radon celular se divi¬ 
de una vez cad a 6 6 7 dtas. Con solo 5 
divisiones mas, el numero de celulas 
podria alcanzar los 60 hillones. cjue es el 
numero de celulas que posee un hombre 
adulto de linos 75 kg. Hero, por supues- 
to, n ingun organ ismo se desarrolla de 
esta manera mecanica. La division celu¬ 
lar es rapida durante el comienzo del 
desarrollo embrionario; despues, se va 
haciendo mas lenta con la edad. Ks mas, 
las diferentes estirpes celu lares se divi¬ 
der! a ritmos muy diferentes. En algunas, 
el periodo promedio entre divisiones se 
mide en boras, mientras que en extras se 


I 

\ 





mide en dlas. meses o incluso a nos. Las 
celulas del si sterna nervioso central dejan 
de dividirse despues de los primeros 
meses del desarrollo fetal, y persisten sin 
dividirse posteriormente durante la vida 
del individuo. Las celulas musculares tarn- 
bit n dejan de dividirse a I tercer mes del 
desarrollo fetal; el crecimiento posterior 
depende del aumento de tamano de las 
fibras musculares ya presentes. 

En otros tejidexs, que estan sometidos 
a roces y desgastes, las celulas perdidas 
tienen cjue ser sustituiclas constantemen- 
te. Se ha calcuiado que cada dia se repo- 
nen en una persona entre el 1 v 2% de 
todas sus celulas corporales (un total de 
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100 000 millones). HI rocv meoinico arm ri¬ 
al las celulas extcrnas de la pieJ. y los ali- 
mentos, en su paso por el tuho digestive), 
airancan celulas de revestimiento. HI corto 
cido celular de las celulas sanguineus 
liene que implicar un numero enorme de 
susdluciones. y durante la vida sexual acli- 
va de los machos, se produeen cada dia 
muchos millones de espermalozoides. 
Todasestas perdidas celulares (ienen que 
reponerse por mitosis. 

No obstante, el desarrollo normal lam- 
bien lleva consign la muerle celular sin 
que se produzca reemplazamiento. Las 
celulas sufren una decadencia con el 
envejecimiento, al ir sufriendo diversos 
danos como consecuencia de la acumu- 
lacion de dilerenies agentes oxidantes y 


finalmentc terminan muriendo. Otras 
celulas sufren una muerte programada, o 
apoptosis (G. a/H)-, desde, lejos + pto¬ 
sis, caida), que en muchos casos es nece- 
saria para cjue se manienga la salud y el 
desarrollo normal del organismo. Por 
ejemplo, durante el desarrollo embrio- 
nario de los vertebrados. un exceso de 
celulas nerviosas e inmunitarias, podrian 
1 legar a causar un alaque contra los teji- 
dos propios, por lo que se podrLa 1 legar 
a producir un «suicidio». La apoptosis 
consiste en una serie de sucesos bien 
coordinaclos y prededbles: HI dloplasma 
de las celulas rodea y envuelve la mem- 
bran a nuclear y otros organulos, ha si a 
que se IVagmenlan y entonces el DNA es 
atacado por enzimas. 


La apoptosis esta recibiendo una gran 
a tendon por parte tie numerosos 
investigations. Uno de los mas valiosos 
modelos que se emplean en los 
lahoratorios, es un pequeno nematodo 
tie vida libre, Ccwnorbabditis eleven is 
(p. .Sll). LI efcctn de la apoptosis, no 
siempre es beneficioso para el 
organismo. Por ejemplo. un importante 
mecanismo del S(1)A (smtlrome de 
innuinideficiencia adquirida’) pa race 
relacionndo con un desencadenamiento 
inapropiatlo de la muerle programada tie 
importantes celulas del sislema 
iniminiiario. 


Res li men 


Las celulas son las unidadcs basicas de todos 
los seres vivos, tanto eslructural como fun- 
oonalmenle. Las celulas eucariontes difieren 
de las celulas procarionies tie las bacterias y 
arquibacierias en varios aspectos. tie los cua- 
les. el mas llamalivo es la presencia tie una 
menihrana que rotlea al ruicleo, tlonde estan 
contenitlos los cromosomas que I leva n mate¬ 
rial hereditario. 

I.as celulas estan rotleaclas por una mem- 
brana plasmatica cjue regula el llujo tie trafi- 
co molecular enire la celula y -su entorno. LI 
nutieo. encerratlo en una membrana tloble, 
comiene cromatina y uno o dos nueleolos. 
Iixteriormente a la envuella nuclear esta el 
ciloplasma. suIxlividido por una retl mem¬ 
bra nosa, el reliculo endoplasmico. Lntre los 
organulos intracelulares se ena lent ran el apa- 
raio tie Golgi, mitocontlrias. lisosomas y otras 
vesiculas rotleatlas tie membrana. LI ciloes- 
queleto esta fonnatlo por microfilamemos 
(actina). microtubulos (lubulina) v filamentos 
iniermetlios (tie varios lipos). Los cilios y fla- 
jtclosson apentlices moviles filiformes, cjue 
contienen microtubulos. HI inovimienlo ame- 
boide por pseutlopotlos. actua por medio tie 
los microfila memos tie actina. Las un tones 
estrechas. tlesmosomas y uniones en hentli- 
clura (gap), son comunicaciones. cstrucmral 
y fundonalmente diferenres, entre celulas. 

Las membranas tie la celula estan com- 
puesias por una tloble capa de fbsfolipitlos y 
otros materiales, entre los que estan el coles- 


lerol y algunas proteinas. Los extreme >s hidro- 
filos tie las moleculas fosfolipitlicas estan en 
las superficies externa e interna tie las mem- 
brana.s, y las panes coirespontlienles a los aci- 
tlos grasos, estan dirigidas liacia tlentro. unas 
fiente a otras. para formal* un interior hitlro- 
fobo. 

Las susrancias puetlen entrar en las celu- 
las por difusion, iransporle lacilitado y por 
endocilosis. [.a osmosis es la difusion tie agua 
a naves tie una membrana semipermeable, 
como resullatlo tie la presion osmbtica. Los 
solutos. para los cuales la membrana es imper¬ 
meable, necesitan para poder atravcsarla tie 
una molecula transpoitadora o permeasa. Los 
sisremas transportations medianre penneasas 
incluven la difusion facilitada (en la direccion 
del gratliente tie concentraciones) y el trans- 
porle activo (en contra del gratliente de con- 
centraciones, por lo que necesila un aporte 
energetico). La endocilosis incluye la entratla 
en la celula tie gotitas (pinocitosis) o tie par¬ 
tial las (fagocitosis). Ln la exocilosisse invier- 
le el proceso de la endocilosis. 

La division celular en los eucariontes inclu¬ 
ye la mitosis, o division tie los cromosomas 
tlel mideo. y la citocinesis. o division del cilo¬ 
plasma. La mitosis por si misma es solo una 
pequeha parte del cido celular. I’n la interfu¬ 
se se han reconodtlo los periotlos Gi, S y G*; 
el periotlo S es el liempo durante el cual se 
sinteliza el DNA (se replican los cromosomas). 

Los cromosomas replicados tie cada par 


se manlienen unitlos por el centromere). En la 
profuse, los cromosomas replicados se con- 
tlensan en Linos cuerpos reconocibles. Lntre 
los eenirosomas sc forma Lin huso a meditla 
quo se van separantlo hacia polos opuestos 
de la celula. Al final tie la profuse, la envuel¬ 
la nuclear se desintegra v los cinelocoros tie 
catla cromosoma aparecen unitlos a los cen- 
trosomas por medio tie unos microtiibulos 
(fibras del cinetocoro). Kn la metafase, las cro- 
malitlas hermanas emigran hacia ei centro tie 
la celula. I’n la anafnsc. el ceniromero se tlivi- 
tle y uno tie cromosomas tie catla tipo e.s lie- 
vatlo hacia uno tie los eenirosomas, por las 
libras del cinetocoro que lo sujcian. Ln la telo- 
fase, los cromosomas quedan en la posit ion 
tlel ruicleo tie catla celula hija y la cromatina 
vuelvc a formal* tin entramatlo tliluso. Rea pa - 
rcee la membrana nuclear y se produce la 
citocinesis. 

Las celulas se divitlen rapidamente duran¬ 
te el desarrollo embrionario, y tlespues lo 
hacen mils lenlamenic. segim aumenta la 
edatl. Algunas celulas cominuan divitliendo- 
se a lo largo tie toda la vida tlel animal, para 
reponer celulas perditlas por tlesgasie y por 
desprentlimienio. mienrras quo otras, como 
las ccJulas nerviosas o las musculares. com- 
pletan slis divisione.s durante el periotlo tlel 
desarrollo y nunca mas se vuelven a tlivitlir. 
Algunas celulas sufren una muerte celular pro- 
gramatla. o apoptosis. 







62 


Parte 1 Introcluccion a la villa animal 


Cuestionario 


J. Kxplique las difercncias 

(fundamentales) enire el microscopio 
lununico y el elcctronico. 

2. Defina brevemente cada uno tie los 
sign ion tes terminos: membrana 
plasmatica. cromatina. nucleo. nucleolo. 
retfculo entloplasmico rugoso (KK 
rugoso). aparalo tie Golgi, lisosomas, 
mitocondrias. microfilamentos, 
microiubulos, filamentos intermedios, 
centriolos, cuerpo basal (cinetosoma), 
union esirecha. union cn hendidura 
(gap), desmosoma. glucoproteina, 

m icrovel losidades. 

3. Nombre dos funciones para la aciina y 
dos para la lubulina. 

4. Diferencie enire cilios, flagelos y 
pseudo pod os. 

5. <Que funciones liencn cada uno tie los 
componcntes principales de la 
membrana plasmaiica? 


6. Nue.stro eoncepto actual tie membrana 
plasmatica so conocc como motlelo del 
mosaico fluido <por qu6? 

7. Se colocan globulos rojos en una 
disolucion y se observa t[iie se hinchan 
y estallan. Otros se colocan en una 
disolucion diferente y se ve tjue se 
armgan. Kxplique lo que sucetle en 
cada caso. 

8. Fxpliquc los motivos pt)r los que un 
vaso (|ue conienga una solut ion salina, 
colocatlo en la mesa tlel laboratorio, 
puede lener una elevada presion 
osmbtica, cuando esia sujeto a una 
presion hitlrosuuit a tie solo una 
aunAsfcra. 

9. I<a membrana celulares una eficax 
barrera frente a I movimienio de 
moleculas a trav&s de el la, pero 
muchas sustancias pueden atravesarla v 
entrar en la celula. Uxplique los 


mecanismos mediante los males lo 
hacen. v comente las fuentes de energia 
necesarias para catla uno tie dichos 
mecanismos. 

10. Diferencie enire fagocitosis, pinocitosis, 
endocitosis por medio tie receplores y 
exocilosis. 

11. Defina los siguienles terminos: 
cromosoma. cenlromero, centrosoma, 
cinetocoro, mitosis, citocinesis y 
sincitio. 

12. Kxpliquc las fases del ciclo celular y 
comente los procesos mas iniporlantes 
que se producen en catla una tie ellas. 
jQue es la lase G tl ? 

13. Kombre en orden la.s fases tie la mitosis. 
V tlescriba el compoitamiento tie los 

c romosomns en cada una tie ellas. 

14. Dcscriba brevemente las formas tie 
muertc celular durante la vida normal 
de un organismo pluricelular. 
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Fisiologia 

celular 


La segunda ley 

U»s >iiv.s vivos parecen conrratlecir la segunda ley cle la 
(ermodinainicu, que establece cjLie* la energia de loelo el 
universe t*sta tlirigitla en un senlido concrete, y este es. y 
sieiripre ha sido, el dcsortlen. Inevitablemente, todas las 
formas de energia lienden a producir calor. Este incremenlo 
dd dcsortlen. o alealoriedud en un sistema cerrado se 
denomina entropia. No obstante, los seres vivos ciismhuiyen 
su entropia mediante el aunwnto del orden molecular de 
lodas sus esf met liras. Cicrtamente. un organismo aumenia 
tiionnemenle su complejidad durante su desarrollo. desde el 
esiaclo cle Inievo fecundado hasia el estado atlulto. Sin 
embargo, la segunda ley de la lerniodinamica se puede 
aplitara los sistemas cerrados, y los seres vivos no lo son. Los 
animates crecen y se mantienen gracias a la energia libre del 
ambience. Cuantlo tin ciervo se sacia de bellotas y hayucos 
durante el vorano, transform a la energia potential 
almaccnada en los enlaces qimnicos de aha energia tie los 
icjitlos tie cstos productos vegetales. Kntonces, siguientlo 


rutas bio(]iiiniicas con secuencias tie lipo «paso a paso . esta 
energia se va liberando gradualmente en forma tie 
combustible para que el ciervo pueda realizar sus aetividades. 
Asi, esie animal disminuye su propia entropia, aumentando la 
entropi'a tie sus alimentos. No obstante, la estruCUira 
organ izada del ciervo no es permanenle. ya que desapareccra 
cuando el animal muera. 

l.a 1‘uente ultima de energia para el ciervo. v para todos los 
seres vivos de la Tierra. es el Sol. La luz solar es captada por 
las plantas vertles que, aforlunadamenle para todos, la 
almacenan como energia quimica tie enlace, lo que permite la 
subsistence lanto tie las propias plantas como tie los animates 
tjue se alimentan tie el las. Asi. la segunda ley de la 
termodinamica no es que no se eumpla, sino tpie simplemenle 
es ignoratla por los seres vivos tie la Tierra. que aproveehan el 
suministro tie energia continue por parte tlel Sol para 
manicncr la bioslera con un alto orden interne), al menus 
durante el tiempo en que la vida exist a sobre la Tierra. ■ 
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Fn los Protozoos todos los procesos vita- 
les ocurren dentro de los limites dc una 
unica cdula. En [os Metazoos se distribu- 
yen entre grupos de celnlas especializadas 
que poseen funciones concretas como la 
coordination nerviosa, la digestion o la 
excretion, que benefician al conjunto del 
organismo; una division del tralxijo» que 
ha contribuido a la gran diversidad evolu- 
liva de los animates pluricelulares. No obs¬ 
tante, existen ciertas actividades que son 
Ucvadas a cabo por todas las celulas de los 
animales, va se trate de una celula hepa- 
tica, una nerviosa o una muscular. Todas 
las celulas deben producir energia, sinte- 
tizar sus propios componentes internes, 
controlar la mayor paite de su propia acti- 
vidad y proteger su entorno. Hn este capi- 
tulo consideraremos estas actividades. 

lA ENERGfA Y LAS LEYES 
DE LA TERMODINAMICA 

Id concepto de energia es fundamental en 
todas los procesos vitales. Generalmente 
entendemos por eneigia la capacidad para 
realizar un trabajo, es decir, para produ¬ 
cir algun cambio. Es mas, la energia es un 
ente abstracto, dificil de definir v de medir. 
La energia no puede verse, y solo puede 
definirse y describirse en funcion de los 
efectos que produce sobre la materia. 

La energia puede existir en dos esta- 
dos, cinetica y potencial. La energia cine- 
tica es la energia del movimiento. La 
energia potencial es la energia almace- 
nada, es decir, la que en ese momento no 
esta realizando un trabajo, pero puede 
realizarlo. La energia puede pasar de un 
tipo a otro. Para los seres vivos es espe- 


cialmente importante la energia quimica, 
una forma de energia potencial almace- 
natla en los enlaces quimicas de las mole- 
culas. La energia quimica puede utilizar- 
se cuando se rompen los enlaces 
quimicos, liberandose energia cinetica. La 
mayoria de los procesos que se dan en 
los seres vivos implican la transformaci6n 
de energia potencial en energia cinetica. 

La transformation de una forma de 
energia en otra esta controlada por dos 
leyes de la termcxlinamica. La primera ley 
de la termodinamica estabiece que la 
energia ni se crea ni se destruve. Puede 
pasar de una forma a otra, pero la canti- 
dad total de energia de un sistema per- 
manece estable. En resumen, la energia se 
conserva. Asi, si ponemos gasolina en un 
motor, no creamos eneigia nueva, sino que 
simplemente convertimos la energia qui¬ 
mica de la gasolina en otra forma de ener¬ 
gia, en este caso eneigia mecanica v calor. 
La segunda ley de la termodinamica, 
tratada en el prologo de este capitulo, esta 
relacionada con la transformation de la 
energia. Esta ley fundamental estabiece 
que la energia de un sistema cerrado tien- 
de a alcanzar el maximo nivel de desor- 
clen, o entropia, como eneigia que sale del 
sistema (Figura 5-1). No obstante, los seres 
vivos son sistemas abiertos que no solo 
manrienen su nivel de organization, sino 
que tienden a aumeniarlo durante todo el 
desarrollo embrionario del animal desde 
el estado de huevo al estado adulto. 

Energia libre 

Para de.seribir las iransformaciones de la 
energia que se ptxxlucen en las reacciones 


quimicas, los bioquimicos utilizan el con¬ 
cepto de energia libre. La energia libre 
es simplemente la energia disponible en 
un sistema para realizar un trabajo. En una 
molecula, la energia libre equivale a la 
energia presente en los enlaces quimicos, 
menos la energia que no puede utilizarse. 
En la mayor parte de las reacciones que 
tienen lugar en las celulas se desprencle 
energia libre, y se dice que son exergo- 
nicas (G. ex, fucra + eigon, trabajo). Tales 
reacciones son espontaneas v siempre se 
producen «cuesta abajo»», ya que la ener¬ 
gia libre se pierde desde el sistema. Asi: 


Perdida de parte de la energia 



Reactivo Productos con menos energia 

libre que el reactivo 


Sin embargo, muchas reacciones 
importantes en las celulas requieren la adi- 
cion de energia libre, y se dice que son 
endergonicas (G. euclon s dentro + et'goiL 
trabajo). Tales reacciones tienen que ser 
empujadas «cuesta arriba», ya que finalizan 
con mas energia de la que empezaron: 


Como veremos en la siguiente sec¬ 
tion, el A'LP es el intermedia no mas uni¬ 
versal y rico en energia de los utilizados 
por los seres vivos para impulsar <uesta 
arriba- reacciones importantes, como las 
necesarias para el transporte activo de 
moleculas a traves de las membranas y 
la sintesis celular. 


Re a ctivos 
/ c \\°\ 


Producto con m^s energia 
libre que los reactivos 


IT 

Entrada de energia 


- 


CD 






Figura 5-1 

Difusibn de un soluto en una disolucion, un ejemplo de 
entropia. Cuando el soluto (molbculas de azucar) se 
introduce en la disolucion, el sistema esta ordenado y 
estable (B). Sin una energia que mantenga dicho orden, las 
particulas del soluto empiezan a distribuirse por la solucion 
hasta alcanzar un estado de desorden (equilibrio) (D). La 
entropia ha aumentado en la figura de izquierda a derecha. 
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Figura 5-2 

Cambios energeticos durante la catalisis enzimatica de un sustrato. La reaccion completa 
se produce con liberacidn de energia (reaccion exergonica). En ausencia de enzima, el 
sustrato es estable debido a la gran cantidad de energia de activacion necesaria para 
romper enlaces quimicos fuertes. La enzima reduce el umbral energ^tico, mediante la 
formacion de un intermediario quimico con un estado de energia interna mucho menor. 


El papel de la enzimas 

Las enzimas y i.a energia 

DE ACTIVACION 

Para que cualquier reaccion que tiende 
a producirse tenga lu gar. incluso si es 
exergonica. primero dehen desestabili- 
zarse los enlaces quimicos. Por ejemplo. 
si la reaccion implica la ruprura de un 
enlace covalenle, los atomos que forman 
dicho enlace deheran separarse primero 
para hacerlo menos estable Antes de que 
el enlace se estire lo suficiente como para 
que se rompa debt* suminisrrarse una 
delta energia, llamada energia de acti¬ 
vacion. Solo entonccs habra una perdi- 
da completa de energia libre y se dara la 
formacion de los product os de reaccion. 
Este requerimiento puede compararse 
con la energia necesaria para empujar un 
cairuaje hasta la cima de una colina, antes 
de que ruede hacia abajo por la otra lade- 
ra, liherando su energia potencial, a medi- 
da que desciencle. 

Una forma cle activar los reactivos qui¬ 
micos es elevar su temperatura. A1 
aumentar la tasa de col is ion es mo lecu la¬ 
res y separar los enlaces quimicos, el 
calor puede proporcionar la energia de 
activacion necesaria para cjue sc produzca 
una reaccion. Ahora bien, las reacciones 
metabolicas deben ocurrir a temporal li¬ 
ras biologicamente tolerables, que son 
deniasiado bajas como para que se pro¬ 
duzca n increment os perceptibles en las 
reacciones. En vez de eso, los sistemas 
vivos ban desarrollado una estrategia dife- 
rente: emplean catalizadores 

Los cataIi/.adores son sustancias qui- 
micas que aceleran los ritmos de reaccion 
sin afectar a los productos, y que no se 
alteran ni se deslmyen en el curso de dicha 
reaccion. Un catalizador no puede bacer 
cjue se produzca una reaccion energetica- 
mente imposible; simplemcnte acelera una 
reaccion cjue cle otra forma se produciiiu 
a una velocidad mucho mas lenta. 

Las enzimas son los calalizadores del 
mundo viviente. Hi especial valor como 
catalizador cle una enzima es su pooler 
para reducir la cantidad cle energia de acti¬ 
vacion necesaria para que se produzca 
una reaccion. Kn efecto. una enzima cliri- 
ge la reaccion hacia lino o mas pasos 
inlermedios. cada uno de los cuales 
requiere mucha menos energia de acti¬ 
vacion que la necesaria para una reac¬ 


cion en un unico paso (Figura 5-2). Hay 
que bacer notar que las enzimas no pro- 
porcionan la energia de activacion, sino 
que disminuyen el umbral de la misma, 
haciendo que hi reaccion se produzca mas 
facilmente. 1/as enzimas solo afectan a la 
velocidad de reaccion; en modo alguno 
alteran el cambio de energia libre de dicha 
reaccion, ni cambian las proporciones de 
reactivos y productos de la misma. 

Naturaleza de las enzimas 

Las enzimas son moleculas complejas, c[ue 
vuriun en tamano olesde pequenas pro- 
telnas con un peso molecular dc 10 000, 
hasta moleculas sumamente complicadas 
con pesos moleculares de mas cle 10 h . 
Muchas enzimas son protelnas puras, es 
clecir, cadenas de aminoacidos, plegadas 
y unidas. Otras enzimas, para poder 
desempenar su papel enzimatico, necesi 
tan de la participation de pequenos gru- 
pos no proleicos, llamados cofactores 
En algunos easos, estos cofactores son 
iones metal icos (por ejemplo, iones de 
hierro, cobre, zinc, magnesio, potasio o 
calcio) epic forman una parte funciona! 
de la enzima. Algunos ejemplos son la 
a nil id rasa carbonica, que con tie ne zinc; 
los citocromos, que contienen hierro; y la 
troponina (una enzima que actua en la 
contraction muscular), cjue contiene cal¬ 
cio. Otro tipo de cofactores, llamados 
coenzimas, son organ icos. Todas las 
coenzimas contienen gmpos derivados de 
las vitaminas, compueslos que deben ser 


suministrackxs por la dicta. Todas las vita¬ 
minas del complejo B actuan como coen¬ 
zimas. Ya que los animates ban perdido 
la capaciclad de sintetizar estas vitaminas 
que actuan como coenzimas. es obvio 
que un deficit de vitaminas puede pro¬ 
duct una enfermedad grave. Sin embar¬ 
go, a diferencia de los combustibles y 
nutrienles de la dicta, que han de ser 
repuestos despues de ser consumitlos o 
utilizados como mate dales estructu rales, 
las vitaminas se rccuperan en su forma 
original v pueden usarse en repetidas oca- 
siones. Algunos ejemplos de coenzimas 
que llevan vitaminas son el nicotln ade- 
nln dinucleotido (NAD), que contiene 
acido nicotlnico (niacina); la coenzima A, 
que contiene acido pantotenico; y el fla¬ 
vin adenin dinucleotido (FAD), que con¬ 
tiene riboflavina (vitamina B.>). 

Acci6n de las enzimas 

Una enzima funciona comhinandose de 
forma sumamente espedfica con un sus- 
trato. la molecula cuya reaccion catali- 
za. La enzima posee un silio aclivo, loca- 
lizado dentro de una bend id lira o luieco, 
que presenta una configuration molecu¬ 
lar unica. FI sitio activo tiene una super- 
ficie flexible, cjue envuelve y se adapta 
a I sustrato (Figura 5-3). La union de la 
enzima con el sustrato forma un com¬ 
plejo enzima-sustrato (complejo ES). 
en el cual el sustrato esta sujeto median¬ 
te enlaces covalentes a uno o mas pun- 
tos del lugar activo de la enzima. Kl com- 
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Figura 5-3 

Forma de actuar de una enzima. Este modelo tridimensional muestra que la enzima lisozima posee una oquedad en la que se encuentra su 
centro activo. Cuando una cadena de azucar (sustrato) entra en la oquedad, la proteina que constituye la enzima cambia ligeramente de 
forma, de manera que la molecula de sustrato queda englobada. En esta configuracion se activa un centro de la enzima (un aminoacido de 
la proteina), situado junto a uno de los enlaces entre moleculas de azucar adyacentes, produciendose la ruptura de la cadena del azucar. 


plejo KS no es Incite y se disociara rapi- 
damente, pero durante esc momento 
fugaz la enzima proporciona un entorno 
quimico unico. que actua sobre dertos 
enlaces quimicos del sustrato de manera 
que se necesita mucha menos energin 
para completar la rcacdon, 


;C6 mo pueden esiar los bioquimicos 
seguros tie la exisiencia de un complejo 
enzima-sustrato? La prueba original, 
puesla de maniliesto por Leonor 
Michaelis en 1913, es quo cuando la 
concern rat ion del sustrato aumenta y la 
de enzima permanece constante. la lasa 
de reaction alcanza la vclocidad 
maxima. Kste eject u de saturation se 
inltM prera en el sentido de que todos los 
lugares catalflicos se Henan a alias 
concentraciones de sustrato. Fsto no se 
observa en una reaction sin catalizar. 
Olra evidencki se basa en la observation 
de que el complejo LiS presenta 
caractemticas espectroscopicas unicas, 
que ni la enzima ni el sustrato poseen 
por separado. Atlemas, algunos 
complejos KS pueden aislar.se en c.stado 
puro, y al menos un tipo (los acidos 
nuclcicos y sus enzimas polimerasas) 
han sido visros directamenre con el 
microscopio electronico. 


Las enzimas (}tie intervienen en algu¬ 
nos protest>s importantes, como por 
ejemplo las reacciones que se estan pro- 
duciendo constantemente y que estan 
encaminadas a suministrar la eneigia para 


la celula, parecen operar como conjuntos 
enzimaticos, y no como enzimas aisladas. 
Por ejemplo. la conversion de la glucosa 
a dioxido de earbotio v agua se realiza a 
traves de 19 reacciones consecutivas, cacla 
una de las cuales requiere una enzima 
especffica. Fn la celula, las enzimas fun- 
da mcntalcs se encuenrran en concent ra¬ 
ciones relativamente alias, y pueden for¬ 
mer parte de secuencias enzimaticas 
bastante complejas y muy integradas. I Jna 
enzima I leva a cabo un primer paso v 
cede el producto a olra enzima que cata- 
liza el paso siguientc, y a si sucesiv'ameli¬ 
te, hasta que se complcta la ruta enzima- 
tica. Se podrfo decir c|ue las reacciones 
estan acopladas. ‘Iales reacciones acopla- 
das sc estudiaran mas adelanle cuando se 
irate de la energia aporlada por el ATP. 

Especificidad de las enzimas 

I na de las caracteristicas mas importan¬ 
tes de las enzimas es su elevada especi¬ 
ficidad. Fsla es una consecuencia del 
a juste molecular exacto necesario entre 
enzima y sustrato. Ad cm is, una enzima 
cataliza solo una react ion. A diferencia 
de las reacciones cpie se realizan en los 
laborarorios de quimica organica. no se 
dan reacciones cola rerales ni se obtienen 
subproductos. Obviamente. la especifki- 
clatl, tanto del sustrato como de la reac¬ 
tion, es esencial para impedir tjue la celu¬ 
la se llene con subproductos iniirilcs. 

Sin embargo, exisre alguna variation 
en el grade) tie especificidad. Algunas 
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Figura 5-4 

La elevada especificidad de la tripsina. 

Solo rompe los enlaces peptidicos 
adyacentes a unidades de lisina o arginina. 

enzimas catalizan la oxidation (tleshi- 
drogenacion) tie un unico sustrato: por 
ejemplo, la sued nil tleshidrogenasa sola- 
mentc cataliza la oxidation del acido suc¬ 
cinite ). Otras, como es el caso tie las pro- 
teasas (por ejemplo, la pepsina o la 
tripsina), pueden actuar sobre casi rotlas 
las protemas, pero catla proreasa tiene su 
punto particular tic ataque en la proteina 
(Figura 5-4). Normalmenre una enzima 
ace pi a una molecula tie sustrato catla vez, 
cataliza su cambio quiiuico. libera el pro¬ 
ducto, y vuelve a repetir el proceso con 
otra molecula tie sustrato. La enzima 
puetle repeliresre proceso miles tie miilo- 
nes de veces, hasta que finalmente queda 
inservible (tins unas pocas boras o tles- 
pues de varios anos) y es tlestruida, den- 
tro de la celula, por otras enzimas elimi- 
nadoras tie resitluos. Algunas enzimas 
experimentan sucesivos ciclos cataliticos 
a velocitlatles vertiginosas de mas tie un 
mil Ion de ciclos por minuto, pero la 
mayoiia actua a ritmos mucho mas len- 
los. 


Lisina 

o 

arginina 
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Rtacciones catalizadas 

POR ENZIMAS 

Las reacciones catalizadas por enzimas 
son reversibles. Esto sc represent a 
mediante una dohlc fleclia entrc I os sus- 
iratos y los productos. Por ejemplo: 

Acitlo fuinarico + HX3 ^ Acido malico 

Sin embargo, por diferentes razones, 
las rcacciones catalizadas por la mayoria 
de las enzimas tienden a ocurrir en una 
sola direct'ion. Por ejemplo, la enzima 
proteolitica pepsina puecle degratlar una 
protema a aminoacidos (una reaccion 
cataholica), pero no puede acelerar la 
reagrupacion de aminoacidos para que 
se forme una canlidad significativa de 
proteina (una reaccion anabolica). Lo 
mismo ocurre con la mayoria de las enzi¬ 
mas que catalizan la hidrolisis de mole- 
culas grandes como acid os nucleicos, 
polisacaritlos, Hpidos o proteinas. Nor- 
malmente existe tin con junto de reaccio- 
nes y enzimas que rompen estas sustan- 
cias (catabolismo), pero para que scan 
resinielizadas son necesarios con juntos 
de rcacciones dife rentes, que ban de set* 
catalizadas por otras enzimas dislintas 
(anabolismo). Esta irreversibilidad apa- 
rente exisle porque el equilibrio quimi- 
co norma I men te lavorece la form a cion 
de productos pequenos de degradacion. 


L;i fabrication. por parte de los seres 
vivos, de moleculas complejas a panir de 
otras mas simples se conoce como 
anabolismo <(L cm a bole, elevar): la 
ruptura de moleculas complejas es 
loquc se denomina catabolismo 
(G. cakibole, derribar) 

La direction tie cualquier reaccion 
quimica depen tie del conlcnido energe- 
tico relativo tie las susiancias involucra- 
das. Si hay tin cambio pequeno en la 
energia tie los enlaces del sustrato y los 
productos, la reaccion es mas facilmen- 
te reversible. Sin embargo, si se tles- 
prenden grandes cantidades de energia 
mientras la reaccion ocurre en una direc¬ 
cion determinada, es necesario suminis- 
trar dc alguna manera una mayor canri- 
dad de energia para que la reaccion se 
produzca en direccion contraria. Poreste 
molivo, nnicbas tie las rcacciones catali¬ 
zadas por enzimas, si no la mayoria, en 
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Figura 5-5 

A, Estructura del ATP. B, Formacion del ATP a partir del ADR 


la practica son irreversibles. a me nos que 
la reaccion este acoplada a otra que apor- 
te la energia necesaria. En la celula, tanto 
las reacciones reversibles como las irre- 
versibles estan combinadas de manera 
compleja, para hacer posible tanto la sin- 
res is como la degradacion. 


Hidrolisis literalmente signillca -romper 
con agua». lin las rcacciones de 
hidrolisis. se rompe una molecula al 
anadirle agua. tin hidrogeno se Line a 
una subunidad y un gmpo hidroxilo 
(-OH) a la otra subunidad. Esto hace que 
se rompa el enlace covalcnie entrc 
anibas subunidades. Las rcacciones de 
hidrolisis son contraries a la.s de 
condensation (=deshidialat’ibn; perdida 
de agua), en las que las subunidades se 
unen entrc si, cuantlo se pierde agua. 

Las macromoleculas se forman por 
reacciones de condensation 


Aporte de energia 
quImica por parte 
DEL ATP 

Memos visit) que las reacciones entler- 
gonicas son atiuellas que no sucetlen 
espontaneamente portjue los producLos 
necesiran un aporte de energia libre. Sin 
embargo, la.s reacciones entlergonicas 
pueden producirse, cuantlo se acoplan 
la reaccion cjue necesila tie eneigia y otra 
productora tie la mi.sma. PI ATP es el 
intermediario mas comiin en las reac¬ 
ciones acoplatlas, y ya cjue puede con- 
tlucir tales reacciones energelicamente 
desfavorables. es tie enorme importan- 
cia en los procesos melabolicos. 


I,a molecula de ATP esta format!a por 
atlenosina (adenina. una base puriea, v 
ribosa, un azucar con cinco atomos de 
car ho no) y un grupo trifosfato (Eiguras 
5-5 y 5-6). La mayor parte tie la energia 
libre del ATP se encuemni alinacenacla 
en el grupo trifosfato. en especial en los 
dos enlaces fosfoanhidrido que hay 
entrc los ires grupos fosfalo. Estos dos 
enlaces se conocen como enlaces de 
alta energia, ya que una gran parte tie 
la energia libre de los enlaces se libera 
cuantlo el ATP se hidroliza a atlenosina 
tlifosfalo (ADP) v fosfato inorganieo. 

ATP + 11X3 ADP + 1^ 

tlonde Pi rcpresenla el fosfato inorgani- 
co (i = inorganico). Los grupos de alia 
energia en el ATP se rep resen tan con el 
simbolo l n enlace fosfato de alta ener¬ 
gia se representa como ~P, y un enlace 
tie baja energia (como el enlace que une 
el grupo rrifosfato a la atlenosina) como 
-P, Por tanto. el ATP puede simbolizarse 
como A-P^P-P y el ADP como A-P-P. 

La forma en que el ATP puede actual' 
para I leva r a cabo una reaccion acopla¬ 
da se muestra en la Figura 5-7. llna reac¬ 
cion acoplada rcalmente es un sistema 
que supone dos reacciones unidas por 
una lanzadera tie energia (ATP). La con¬ 
version tlel sustrato A en producto A es 
endergonica. ya que el producto liene 
mas energia libre que el sustrato. Por 
tanto, la energia tlebe ser suministrada 
por acoplamiento de la reaccion con otra 
exergonica, la conversion del sustrato 13 
en un producto B. En esta reaccion. el 
sustrato B es a lo que generalmente se 
denomina combustible (por ejemplo. la 
glucosa o los lipidos). La energia tie enla¬ 
ce que se libera en la reaccion B se trans- 
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Figura 5-6 

Modelo tridimensional del ATP. En este modelo. el carbono se ha 
representado en negro; el nitrogeno en azul; el oxigeno en bianco; 
y el fosforo en amarillo. 


Figura 5-7 

Una reaccion acoplada. La conversion endergonica del 
sustrato A en producto A no se produce de manera 
espontanea, sino que requiere un aporte energetico 
procedente de otra reaccidn que implique una gran 
liberacion de energia. El ATP es el intermediario a 
traves del cual se canaliza la energia. 


fiere al ADR, que a su vex se convieile en 
ATP. Ahora, el ATP conlribuye con la 
energia de sus enlaces fosfato a la reac¬ 
cion A, y de nuevo se produce ADR. 

Los enlaces de alta energia del ATR, en 
realidad son bastante debiles, es decir. 
inestables. Debidoa esta inestabilidad, la 
energia del AI R se libera cuando esta mo- 
lecula se hidroliza en las reacciones celu- 
lares. Hay que senalar que el ATR es un 
agente acoplador de energia v no un 
combustible. No se train de un deposito 
de energia que se almacene para ser uti- 
lizado en el futuro cuando sea necesario. 
En lugar de ello. se produce por un con- 
junto de reacciones y casi inmediatamen- 
te es consumido en otro. El AIT se forma 
segun se necesita, principalmente por pro- 
cesos oxidativos en las mitocondrias. El 
oxigeno no se consume a menos que se 
disponga de ADR y moleculas fosfato, y 
esias no estan disponibles hasta que se 
hidroliza el ATR por algun proceso en el 
que se consuma energia. Porianto, el me- 
la hoi is mo sc aulorregula en su mayor jxirle. 

Respiracion ceiajlar 

Como se utiijza el 

TRANSPORTS DE ELECTRONES 
PARA ATRAPAR LA ENERGIA 
QUIMICA DE ENLACE 

I >na vez que Memos visto que el A'ER es 
el comun denominador energetico por 


el cual se impulsa toda la maquinaria 
celular. estamos en disposition de pre- 
guntarnos como se capta esta energia a 
partir de los sustratos combustibles. Esta 
cueslion nos I leva a una general izacion 
importante: loci as las cel u las satisfaceu 
sus necesi (Icicles de energia q in mica 
medlante reacciones de oxidation- 
reduce ion. Eslo simplcmente signilica 
que. en la degradation de las molecu- 
las de combustibles, los atomos de 
hidrogeno (electrones y protones) 
pasan de agent es donantes cle electro¬ 
nes a agentes aceptores de los mismos. 
con liberacion de energia. Una parte de 
esta energia es capturada y se usa para 
formar los enlaces de alta energia del 
A'ER 

Ya que son tan imponames. recor- 
tlemos lo cjue se entiende por reaccio¬ 
nes de oxidacion-reduccion (-redox-). 
En estas reacciones hay una transferen- 
cia de electrones desde un donante (el 
agente reductor), hasta un aceptor cle 
electrones (el agente oxidanie). Cuando 
el donante pierde sus electrones se 
oxida. Cuando el aceptor recibe elec¬ 
trones, se reduce (Figura 5-8). En otras 
pa la bras, un agente reductor se oxida 
cuando reduce a otro compuesto, y un 
agente oxidante se reduce cuando oxida 
a otro compuesto. Asi, por cada oxida- 
cion. debe existir la correspondiente 
reduccion. 

En una reaccion de oxidacion-reduc- 



OxidaciPn Reduccion 


Figura 5-8 

Un par redox. La molecula de la izquierda 
se oxida al perder un electron. La molecula 
de la derecha se reduce al ganar un 
electron. 


cion el donante y el aceptor de electro¬ 
nes 1 orman un par redox: 


Donante de 
electrones L 
(agente 
reductor 
quo se 
oxidara) 


4 - 


Aceplor tie 
electrones 
(agente 
oxidanie 
que se 
reducira) 


+ Energia 


Cuando los electrones son aceptados por 
el agente oxidanie, se libera energia debi- 
do a que los electrones pasan a oeupar 
una posicion mas esiable. En la celula, 
los electrones pasan a traves de una serie 
cle transportadores. Cada transporrador 
se reduce cuando acepta los electrones, 
v entonces se reoxida cuando los elec¬ 
trones pasan al siguiente transporta dor 
de la serie. De esta forma, a I transferirse 
los electrones paso a paso, la energia se 
libera gradualmente v se consigue una 
camklad de ATR maxima. 
















Capiculo 5. Hisiologia cclular 69 


GRASAS 


Acidos grasos 
y glicerol 


HIDRATOS 
DE CARBONO 


Glucosa y 
otros azucares 


PROTEINAS 


Aminoacidos 
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Etapa I: 
Digestidn de 
las moleculas 
del alimento 
en unidades 
menores 


Etapa II 
Las unidades 
menores se 
transforman 
en acetil-CoA 


Etapa III: 

Ruta final comun 
para la oxidacion 
de las moleculas 
combustibles 


Figura 5-9 

Panoramica de la respiracion, en la que pueden verse las tres etapas de la oxidacidn com- 
pleta de las moleculas de los alimentos hasta dioxido de carbono y agua. 


Metabolismo aerobio frente 

A METABOUSMO AN AEROBIO 

Finalmente, los electrones son transFeri- 
dos aim aceptor final de electrones. La 
mturaleza de este aceptor final es la clave 
que determina la eficacia total del ineta- 
bolismo cclular. Los organismos hetero- 
trofos (ac[uellos que no pueden sintetizar 
sus propios alimentos, sino que deben 
obtener sus nutrientes a partir del ambien¬ 
ce, es decir, los animates, bongos, y 
rnuchos protistas y bacterias) pueden divi- 
dirse en dos grandes grupos: aerobics, 
que utilizan oxigeno molecular como 
aceptor final y anaerobios, que emplean 
alguna otra molecula como aceptor final. 

Como se ha indicado en el Capitulo 3, 
la vida se origino en ausencia de oxigeno, 
y el abundante oxigeno de la atmosfera 
actual se produjo despues de la evolution 
de los organismos fotosinteticos (autotro- 
fos). Alin existen algunos organismos 
estrictamente anaerobios, e intiuso cum- 
plen importances papeles en algunos habi¬ 
tat concretos. No obstante, la evolucion 
ha favoreciclo el metabolismo aerobio, no 
solo por la disponibilidad del oxigeno, 
sino tambien porque el metabolismo aero¬ 
bio es muchlsimo mas eficaz que el meta¬ 
bolismo anaerobio. En ausencia de oxi¬ 
geno, solamcnte puecle liberarse una 
pequena parte de la eneigla de enlace pre¬ 
sente en los nutrientes. For ejemplo, cuan- 
do un microorganismo anaerobic) degra- 
da glucosa, el aceptor final de electrones 
(por ejemplo, el acido piruvico) todavla 
contiene la mayor parte de la energla de 
la molecula original de glucosa. For otra 
parte, un organ is mo aerobio, que utiliza 
oxigeno como aceptor Final de electrones, 
puede oxidar completamente la glucosa 
hasta dioxido de carbono y agua. Se des- 
prende casi 20 voces mas energia cuando 
la glucosa se oxida completamente que 
cuando solo se degrada hasta el esrado de 
acido piruvico. Una ventaja obvia del 
metabolismo aerobio es que para mante- 
ner una determinada tasa metabolica 
reciuiere una cantidad de nutrientes niucho 
menor que el anaerobic). 

Descripcion general de 

LA RESPIRACION 

HI metabolismo aerobio se conoce mas 
Familiarmente como la verdadera respi¬ 
racion celular que se define como la 


oxidacion de moleculas de combustible 
cuando el aceptor final de electrones es 
el oxigeno molecular. Como se ha men- 
cionado antes, la oxidacion dc las mole¬ 
culas de combustible, implica el des¬ 
ire ndi mien to de electrones y no la 
combinacion directa del oxigeno mole¬ 
cular con dichas moleculas de combusti¬ 
ble. Vamos a considerar este proceso en 
general, antes de estudiarlo en detalle. 

Ilans Krebs, el bioqulmico britanico 
que tanto contribuyo a aumentar nues- 
tros conocimientos sobre la respiracion, 
describio ties etapas en la oxidacion com- 
pleta de las moleculas de los combusti¬ 
bles, hasta dioxido de carbono v agua 
(Figura 5-9). En la etapa l, los nutrientes 
son esc indidos en moleculas pcquerias 
que pueden ser absorbidas hacia el 
torrente circulatorio. Durante la digestion, 
que se trara en el Capitulo 35, no hay 
production de energia. En la etapa II, la 
mayorla de los nutrientes degradados 
son conveitidos en dos unidades con ties 


atomos de carbono (acido piruvico). Esta 
etapa se produce en el citoplasma. Enton- 
ces, las moleculas de acido piruvico 
entran en las mitocondrias, en donde se 
unen a una coenzima (coenzima A) para 
Formar aceril coenzima A (acetil-CoA). En 
esta etapa II se genera una delta eanri- 
dad de ATP, pero el rendimiento es 
pequerio, en comparacion con el que se 
obtiene en la ultima etapa de la respira- 
ci6n. Hn la etapa III se produce la oxi¬ 
dation Final de las moleculas de com¬ 
bustible, con una gran production de 
ATP. Esta etapa liene lugar en las mito¬ 
condrias. La aceri I-Co A es canal izada 
hacia el ticlo de Krebs, donde el grupo 
acetilo es oxiclado completamente hasta 
dioxido de carbono. Los electrones que 
se liberan desde los grupos acetilo. se 
transFieren a unos transportadores espe- 
ciales, que los ceden en la cadena de 
transporte a compuestos aceptores de 
electrones. A1 final de la cadena, los elec¬ 
trones (v los protones que los acompa- 
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NAD* 


( Glucosa b 



NADH 


Figura 5-10 

Glicolisis. La glucosa se fosforila en dos 
pasos y pasa a un nivel energetico mas 
elevado. La fructosa-1,6-difosfato de alta 
energia es dividida en triosas-fosfato, que 
se oxidan exergonicamente hasta acido 
piruvico, produciendo ATP y NADH. 


ATP 


nan) son aceptados por oxigeno mole 
cular para forma r agua. 


Gijcoi.isis 

('omenzitmos nuestro periplo a traves de 
las etapas de la respiration eon la glicoli- 
sis. una ruta easi universal para los seres 
vivos, en la que la glucosa se convierte en 
acido piruvico. Fn una serie de reaeeio- 
nes. la glucosa y otros monosaeftridos de 
seis carbonos, se escinden en fragmentos 
de ires carbonos. el acido piruvico (Figu- 
ra 5-10). Durante la glicolisis. se produce 
una linicu ox it Lie ion, y catla molecula de 
glucosa produce un rcntlimienio de dos 
moleculas de ATP I in csta ruta la molecu¬ 
la de hidrato de carbono suire una fosfo- 
rilacion a cargo del ATP, primero pan for- 
mar glucosa-6-fosfaio (no ivpresenlada en 
la Figura 5-10), y tlespues para forrruir faic- 
tosa-1.6-clifosfato. Asi, en estas reacciones 
tie preparation el combustible ha sitlo 
mejorado- con gnipos foslato y es lo sufi- 
cientemente reactivo coino para que se 
protluzcan las reacciones subsiguientes. 
Ksle es un tipo de deficit tie inversion, 
ncccsario para que al final se obtenga una 
ganancia tie energia inuchas veces mayor 
que el gasto energetico initial. 

Fn el siguiente paso tie la glicolisis, la 
Iructosa-l.b-difosfato se divide en dos axu- 
cares de tres carbonos, que entonces 
sufren una oxidation (piertlen eIt?ctro¬ 
nes). y los electrones extraidos tie uno 
tie los iones de hidrogeno son aceptados 
por el nicolm-atlenin-dinucleotido (NAD. 
un tlerivado de la vitamina niacina) para 
pasar a su forma reducida, a la que se 
conoce coino NADI I El NADH I'unciona 


AfP 


IT tern lino -glicolisis- (-rot urn dulceO se 
acuno para describir la a inversion 
anaerohia de la glucosa a acido latlico. 

Sin embargo, muchos bioqutmicos utilizan 
hoy die ho tennino para referirse a la 
degradation de a/.near a acido piruvico, 
la secuencia initial de reacciones que 
conduce al ck'lo tie Krebs. Fste es el 
sentido en que usamos el termino uqui. 

La miunt anaerohia tie a/ucara acido 
luctico. se denomina glicolisis anaerohia. 

La distmeion entre -glicolisis* y -glicolisis 
anaerohia- es una cues lion merameme 
formal, ya que la secuencia cnzimatica 
desde la glucosa hasta el acido piruvico 
es la inisma tamo en condiciones aerobias 
como anaerobias. 

coino una molecula transportation que 
conduce los electrones de alta energia a 
la cadcna final tie transporte de electro¬ 
nes. en la que se producin'! AFP. 

Los dos azucares de ires carbonos 
(triosas) entran tlespues en una cadena 
tie reacciones que termina con la forma¬ 
tion tie dos moleculas de acido piruvico 
(Figura 5-10). En dos de estas pasos se 
produce una molecula tie ATP. Fn otras 
palabras. cada triosa tiene un rentlimien- 
lo de dos moleculas de ATP, y coino hay 
dos moleculas de triosa, se gene ran cua- 
tro moleculas tie ATP Si recordamos que 
inicialmente se utilizaron dos moleculas 
de ATP para -mejorar* la glucosa, el ren- 


dimiento neto hasta este punto es de dos 
moleculas tie ATP. las 10 reacciones, 
enzimaticamcnte catalizadas, tie la glico¬ 
lisis , pueden resiiniirse tie la siguiente 
forma. 

glucosa + 2 A DP + 2P, + 2NAD+ -> 

2 acido piruvico + 2NAD11 + 2ATP 

Acetil COENZIMA A: UN 
INTERMEDIARY FUNDAMENTAL 
EN IA RESI>IRACi6n 

En el metabolismo aerobio, las dos mole¬ 
culas tie acido piruvico formatlas duran¬ 
te la glicolisis entran en una mitocondria. 
Una vez alii, catla molecula de acido pim- 
vico sufre una oxidacion y uno tie sus 
carbonos se libera como clioxitlo de car¬ 
bono (Figura 5-11) l ! resto tie dos car- 


Acido piruvico es la forma intlisnciada 
O 
II 

del acido: Clb-C - COOH. I n 
condiciones fisioldgicas. el acido 
piruvico generalmente se disoeia en 

O 

II 

pimvato (CM* - C - GOOD y H*. 

HI uso de ambos terminos es totalmentc 
correct o para describir este y otros 
acidos organicos (por ejemplo, acido 
lactito y lacluto) en los procesos 
metabolicos. 
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Una oxidacion final debida al NAD 
produce NADH y se vuelve al 
punto de inicio del ciclo. 

Acido oxalacetico (4C) 



A 


NADH 


El ciclo comienza con la acetil-CoA (2C) 
que se une con el acido oxalacetico para 
formar acido citrico (6C). Se libera CoA, que 
volvera a reaccionar con el acido piruvico. 


Acido citrico (6C) Un isomero del acido citrico 

\ es oxidado por el NAD, 
produciendose acido 
cetoglutarico (5C). NADH y 
una molecula de CO?. 


1 H,Q 

NAD 


NADH 


DH * V ^L 


CO, 


Acido u-cetoglutarico (5C) 


Otra oxidacion 
debida al FAD 
produce FADH 2 


Acido succimco (4C) 


ADP 



Una nueva oxidacion debida 
al NAD. conduce a la formacion de 
acido succinico (4C). NADH y C0 2 . 


ATP 


Se forma directamente una molecula 
de ATP en cada ciclo. 


Figura 5-12 

Esquema del ciclo de Krebs mostrando la produccion de tres moleculas de NAD reducido, 
una molecula de FAD reducido, una molecula de ATP y dos moleculas de dioxido de carbo- 
no. Las moleculas de NADH y FADH 2 producen 11 moleculas de ATP a medida que se van 
oxidando a lo largo de la cadena de transporte de electrones. 


O 

ii 

CH 3 —C — COOH Acido piruvico 



0 


CH 3 —C — S — CoA Acetll-CoA 

Figura 5-11 

Formacion de la acetil coenzima A, a partir 
del acido piruvico. 

bonus, se unc con la coenzima A para 
formar acetil coenzima A (acetil-CoA). 

La acetil-CoA es un compuesto suma- 
mente importame. Su oxidaciOn final en 
el ciclo de Krebs (a continuacion) pro¬ 
portions los electrones tie alia energia 
(|ut* se utilizan para general* ATP y es un 
intermediario fundamental en el meta- 
bolismo de los lipidos (p. 75). 

El ciclo de Krebs: oxidacion 

DE LA ACETIL COENZIMA A 

La degradation (oxidacion) del grupo 
acetilo de dos carbonos de la acetil-CoA 
se produce en una secuencia ciclica 
den oin in ad a ciclo de Krebs (tambien 
llamado ciclo del acido citrico o ciclo del 
acido tricarboxllico [ciclo TCA|) (Figura 
5-12). La acetil-CoA se une a un £cido 
de cuatro carbonos (el acido oxalaceti¬ 
co), lilx*ranilose la coenzima A que vuel- 
ve a reaccionar con acido piruvico. 
Mediante una serie de reacciones los dos 
carbonos del grupo acetilo se liberan 
como ilioxido de carbono, y se regene- 
ra Acido oxalacetico. Los iones lie hitlro- 
geno y los electrones son transfericlos 
en las oxidationes al NAI) y al FAD (fla- 
vin-ailenin-dinudeotido, otro aceptor tie 
electrones) v se produce un enlace piro- 
fosfato Forman dose guanosin tri fosfato 
(GTP). Este grupo fosfato de alia ener¬ 
gia, pasa casi inmediatamenie a una 
molecula de ADP, formandose otra de 
ATP En total, en el ciclo de Krebs se 
obtienen los siguientes produetos: CO>, 
ATP, NADH y FA DH,: 

acetilo + 3NAD* + FAD + ADP 
+ P, -> 2CO, + 3NADH + FADIL + AFP 

Las moleculas de NADH y FADIT, for¬ 
malins pueilen producir I I moleculas de 


ATP, cuanilo sean oxidadas por el oxige- 
no en la cadena de transporte tie elec¬ 
trones. Las oiras moleculas actuan como 
reaclivos intermeiliarios y produetos que 
se estan regeneranilo constantemente a 
medida que se produce el ciclo. 

Cadena de transporte 

DE ELECTRONES 

La trnnsferenda tie iones de hidrogeno y 
electrones tlesde el NAD y el FAD reduci- 
dos liasia el aceptor final, el oxigeno mole¬ 
cular, se produce a lo largo de una coni- 
plit acia cadena tit* transporte de electrones. 
que tiene lugar en la membrana interna tie 
las mitoconclrias (Figura 5-13, ver tambien 
p. 49). Cada molecula transportadora de 
la cadena (roiuladas de I a IV en la Figu¬ 
ra 5-13) es un complejo a base de protei- 
nas, que acepta y libera electrones a un 
nivel tie energia inferior que el transpor- 
tador anterior de la cadena A medida que 


los electrones pasan de una molecula 
transpoitadora a la siguiente, se va libe¬ 
ra ndo energia libre. Parte de esta energia 
se uliliza para la sintesis de ATP, median¬ 
te la creation de un gradient? de I F a tra- 
ves de la membrana de la mitocontlria. Li 
production tie AFP mediante la fosforila- 
eion del ADP se da en ires puntos de la 
cadena. Poreste procedimiento, la oxida¬ 
cion de un NADU lleva a la produccion 
de 3 moleculas tie AFP. HI F‘ADII> proce- 
dente del ciclo de Krebs, entra en la ca¬ 
dena a un nivel inferior que el NADH y 
por ello solo conduce a la formacion tie 
2 moleculas tie AFP. Este metodo tie cap¬ 
tation tie energia se conoce como fosfo- 
rilacion oxidativa, ya que la formacion 
tie fosfato de alia energia esta ligada a I 
consume) tie oxigeno, y este depende de 
la demanda de ATT por el resto de los pro- 
cesos metabolicos en la celula. 

/Como se produce realmente el ATP 
durante la fosforilacion oxidativa? Actual- 
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Transporte de electrones 
ligado al transporte de H + 
a traves de la membrana 


Membrana externa 
de la mitocondria 


Movimiento de entrada 
de H' a travds de canales 
proteicos, ligado a la 
sintesis de ATP. 



Figura 5-13 

Fosforilacidn oxidativa. La mayoria del ATP de los seres vivos se produce a lo largo de la cadena de transporte de electrones. Los electro¬ 
nes que se liberan a partir de las moleculas combustibles, en el curso de las reacciones de oxidacion que se producen en el interior de las 
celulas (glicolisis y ciclo de Krebs) van recorriendo toda la cadena de transporte de electrones, en la cual, los principales compuestos son 
cuatro complejos de protemas (I, II, III y IV). La energia de los electrones es captada por los complejos y es empleada para empujar FT, 
que atravesaran la membrana de la mitocondria. El gradiente de FT que se crea, hace que estos FT vuelvan a entrar en la mitocondria, a 
traves de canales especificos, a cuyo nivel, el movimiento de los FT esta acoplado a la sfntesis de ATP. 


memo, la ex plicae ion mas ampliamente 
aceptada de este mecanismo es la hipo- 
tesis quimiosmotica (Figura 5-13). De 
ucuerdo con este modelo, a medida que 
los electrones a port ados por el NADH y 
el FADH> van recorriendo la cadena de 
transporte de electrones, se van activan- 
do una serie de canales de bombeo de 
protones (iones de hidrogeno), que 
hacen que estos vayan saliendo y pene- 
trado en el espacio que hay entre las dos 
membranas mitocondriales. Esto hace que 
la concentracion de pro tones aumente en 
el espacio exterior, creandose una pre- 
sion de difusion que conduce a los pro¬ 
tones de regreso al interior de la mito¬ 


condria, a traves de linos canales proto- 
nicos especiales. Estos canales son com¬ 
plejos proteicos formadores de ATR que 
utilizan el paso de los protones para pro¬ 
ducer ATP. La manera exacta en que el 
movimiento de protones esta ligado a la 
sintesis de AT P aun no se conoce con 
exactitud. 

Eficacia de la 

FOSFORILACION OXIDATIVA 

Va estamos en condiciones de calcular el 
rendimiento total de ATP de la oxidacion 
completa de la glucosa (Figura 5-14). La 
reaccion general es: 


Glucosa + 2 ATP + 36 ADP + 36 P 
+ 6 0_> -> 6 CO, + 2 ADP + 36 ATP 
+ 6 11,0 

El ATP se produce en varios puntos a lo 
largo de la ruta (Tabla 5-1). El NADU cito- 
plasmatico producido en la glicolisis 
necesita una moleeula de ATP para entrar 
en la mitocondria; por tanto, cada NADH 
procedente de la glicolisis tiene un ren¬ 
dimiento de dos moleculas de ATP (en 
total cuatro), en lugar de las tres mole¬ 
culas de ATP por cada una de NADH (en 
total seis) que se producen en el interior 
de las mitocondrias. Contando los dos 
ATP empleados en las primeras reaccio- 
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Figura 5-14 

Ruta de la oxidacion de la 
glucosa y otros hidratos de 
carbono. La glucosa se degrada 
a piruvato por la accion de 
enzimas citoplasm^ticas (ruta 
glicolitica). La acetil coenzima 
A, se forma a partir del 3cido 
piruvico y entra en el ciclo de 
Krebs. Un grupo acetilo (dos 
carbonos) se oxida para dar dos 
moleculas de dioxido de 
carbono en cada vuelta del 
ciclo. En varios puntos de la 
ruta se extraen pares de 
electrones de la cadena 
carbonada del sustrato, que son 
transportados por agentes 
oxidantes, NADH o FADH 2 , 
hasta la cadena de transporte 
de electrones, donde se 
producen 32 moleculas de ATP. 
Tambien se producen otras 
4 moleculas de ATP mediante la 
fosforilacion del sustrato en la 
ruta glicolitica, y en el ciclo de 
Krebs se forman otras 
2 moleculas de ATP (inicialmente 
GTP). Asi, por cada molecula 
de glucosa se producen 
38 moleculas de ATP 
(rendimiento neto de 
36 moleculas). El oxigeno 
molecular sblo esta implicado 
en el extremo final del proceso. 
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Tabla 5-1 

Calculo de las moleculas to tales de ATP generadas 
en la respiration 

ATP generado 

Fuente 

4 

Directamente de la glic61isis 

2 

Como GTP (—>ATP) en el ciclo de Krebs 

4 

A partir del NADH en la glicolisis 

6 

A partir del NADH producido en la reaction de transformation 
del acido piruvico a acetil-CoA 

4 

A partir del FAD reducido en el ciclo de Krebs 

18 

A partir del NADH producido en el ciclo de Krebs 

38 Total 

-2 

36 Neto 

Utilizados en las reaceiones iniciales de la glicolisis 


nes de la glicolisis, el rendimiento neto 
total es de 36 moleculas de ATP por cada 
molecula de glucosa (la produccion de 
36 moleculas de ATP es el maximo te6- 
rico, ya que parte del gradiente de H + 
producido por el transporte de eiectro- 
nes, puede empiearse para otras funcio- 
nes, por ejemplo, para el transporte de 
sustancias hacia el exterior o el interior 
de las mitocondrias). HI rendimiento 
medio de la oxidacion aerobia de la glu- 
cosa es aproximadamente del 38%, com- 
parativamente mucho mas eficaz que 
cualquier sistema de conversion de ener- 
gia disenado por el hombre, que rara- 
mente sobrepasan el 5-10% de eficacia. 

Glicolisis anaerobia: 

PRODUCCION DE ATP SIN 
OXIGENO 

Hasta este pun to hemos descrito la res- 
piracion celular aerobia. Veamos ahora 
como generan los animales ATP sin oxt- 
geno, esto es, anaerobicamente. 

Kn condiciones anaerobias, la gluco- 
sa y otros azucares de seis carbonos pri- 
mero se fragmentan por etapas en un par 
de moleculas de acido piruvico de Ires 
carbonos, produciendose dos moleculas 
de ATP y cuatro atomos de hidrogeno 
(cuatro equivalentes reducidos, lo que se 
presenta como 2 NADH + II + ). Pero en 
ausencia de oxigeno molecular no puede 
producirse la oxidacion posterior del 
acido piruvico, ya que el ciclo de Krebs 
y la cadena de transporte de electrones 
no pueden tener lugar y, por tanto, falta 
el mecanismo para c(ue tenga lugar la 
reoxidacion del NADI I producido en la 
glicolisis. El problema se salva limpia- 
mente en la mayoria de las celulas de los 


animales mediante la reduction del acido 
piruvico hasta acido lactico (Figura 5-15). 
Hi acido piruvico se convierte en el acep- 
tor final de electrones y el acido lactico 
en el producto final de la glicolisis anae¬ 
robia. Esto hace que se rompan los puen- 
tes de hidrogeno, por lo que se pueden 
reciclar v captar mas Il\ En la fermen¬ 
tation alcoholica (por ejemplo la de las 
levaduras), hasta llegaral acido piruvico, 
los pasos son los mismos que en la gli¬ 
colisis. Entonces se libera uno de los car¬ 
bonos como dioxido de carbono y el 
compuesto de dos carbonos que queda 
se reduce a etanol, regenerandose NAD. 

La glicolisis anaerobia solo rinde 1/18 
de lo que lo hace la oxidacion comp]eta 
de la glucosa hasta dioxido de carbono 
y agua, pero su e nor me impoitancia radi- 
ca en que puede apoitar algo de fosfato 
de alia energia en situaciones en las que 
el oxigeno esta ausente o su nivel es muy 
bajo. Muchos microorganismos viven en 
lugares en los que hay una gran carencia 
de oxigeno, como sucede en los suelos 
pantanosos, el lodo de los lagos, el fbndo 
del mar o en los cadaveres en descom- 
posicion. HI musculo esqueletico de los 
vertebrados puede basar su actividad casi 
exclusivamente en la glicolisis anaerobia 
durante cortos periodos de esfuerzo, 
cuando la contract'ion es tan rapida o 
potente que el suministro de oxigeno a 
los tejidos resulta insuficiente como para 
proporcionar toda la energia necesaria 
para la fosforilacion oxidativa. En estos 
casos los animales no pueden aguantar 
mucho, pero complementan la fbsforila- 
cion oxidativa con la glicolisis anaerobia. 
Una actividad intensa siempre va segui- 
cla de un peruxlo en el que aumenta el 
consumo de oxigeno, a medida cjue el 



Figura 5-15 

Glicolisis anaerobia, un proceso que tiene 
lugar en ausencia de oxigeno. La glucosa 
es fragmentada en dos moleculas de acido 
piruvico, produciendose cuatro moleculas 
de ATP, con un rendimiento neto de dos, 
ya que se usan dos moleculas de ATP 
para producir fructosa-1,6-difosfato. 

El acido piruvico, el aceptor final de 
electrones de los atomos de hidrogeno y 
electrones liberados durante su formacion, 
se transforma en acido lactico. 

acido lactico se difunde tlcsde el muscu¬ 
lo hasta el higado. donde se metaboliza. 
Ya que el consumo de oxigeno aumenta 
despues de una actividad violenta, se dice 
que durante la misma el animal adquie- 
re una deuda de oxigeno, que se recu- 
pera cuando la actividad cesa y se meia- 
boliza el acido lactico acumuhtdo. 

Algunos animales de pen den funda- 
mentalmenie de la glicolisis anaerobia 
cuando realizan sus actividades norma- 
les. Por ejemplo, los mamlferos y las aves 
buceadoras dependen casi por complete) 
de la glicolisis anaerobia, que les pro- 
porciona la energia necesaria para poder 
mantener inmersiones prolongadas. Hi 
salmon nunca poclria alcanzar sus luga¬ 
res de freza si no fuera por la glicolisis 
anaerobia, que le proporciona casi todo 
el ATP que utiliza durante los grandes 
esfuer/.os musculares que tiene que rea- 
lizar, cornenie arriba, por rapidos y cas- 
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Acidos grasos 

Figura 5-16 

Hidrolisis de un triglicerido (grasa neutra) 
por una lipasa intracelular. Los radicales R 
de cada acido graso representan una 
cadena hidrocarbonada. 


cutlas. Muchos animales parfisitos ban 
prescindido tolalmente de la fosforilacion 
oxidativa. Estos. en su metabolismo ener- 
getico, secretan productos finales rela- 
tivamente rcducidos, como el acido suc- 
cinico. el acido acetico o el acido 
propionico. Estos compuestos se protlu- 
cen en las reacciones que tienen lugar en 
las mitocondrias y de ellos derivan varias 
mol ecu las mas de ATP que en la glicolisis 
hasta acido lactico. aunque estas secuen- 
cias son mucho menos cficaces que el sis- 
tema clasico de transporte de elect rones. 


Metabolismo de 

LOS LiPIDOS 

El primer paso en la degradacion de un 
triglicerido es la hidrolisis hasta glicerol 
y tres moleculas de acidos grasos (Figu¬ 
ra 5-16). Hi glicerol se fosforila y entra en 
la ruta glicolftica. 

Lo que queda de la molecula del tri¬ 
glicerido son los acidos grasos. Uno de 
los acidos grasos mas abundantes en la 
naturaleza es el acido estearico: 

H,C CH ? CH ? CHo CH 2 CH 2 CH ? CH ? CH 2 0 

* \ / \ / \ / \V \ / \ 2 /\/\ 2 / \ 2 // 

ch 2 ch 2 ch 2 ch 2 ch 2 ch 2 ch 2 ch 2 c 

Acido estearico OH 


La larga cadena hidrocarbonada de un 
acido graso se va rompiendo por la oxi¬ 
dacion de fragmentos de dos atomos de 
carlx>no. Estos se separan desde el extre- 
tno de la molecula, como acetil-CoA. Se 
necesitan dos enlaces fosfato de alta ener- 
gia para prepara r cada frag men to. y esta 
energia precede de la reduction del NAD 
y FAD en las oxidaciones y del grupo 
acetilo cuando se produce la degradacion 
en el ciclo de Krebs. Se ha calculado que 
la oxidacion completa del acido esteari¬ 
co, de 18 carbonos, produce 146 mole¬ 
culas de ATP. En com pa radon, tres mole¬ 
culas de glucosa (tambien 18 carbonos 
en total) rinden 108 moleculas de ATP. 
Como hay tres acidos grasos en cada 
molecula de triglicerido, se forman un 
total de 440 moleculas de ATP. Se pro- 
ducen otras 22 moleculas de ATP aclicio- 
nales en la degradacion del glicerol. lo 
que da un total de 462 moleculas de ALP. 
No es de extranar que las grasas se con- 
sideren como el combustible rey para los 
animales. Las grasas son combustibles 
mas concentrados que los hidratos de car- 
bo no. ya que las primeras son hidrocar- 
buros casi puros, contienen mas hidro- 
geno por atomo de carbono que los 
azu cares, y son los elect rones energeti- 
cos del hidrogeno los que dan lugar a los 
enlaces de alta energia, cuando se mue- 
ven a traves de la cadena de transporte 
de electrones en las mitocondrias. 

Los depositos de grasa se forman 
principalmente a partir de los exceden- 
tes de grasas e hidratos de carbono de la 
dieta. La acetii-CoA es la fuente de ato¬ 
mos de carbono para construir los acidos 
grasos. Como rodos los grandes tipos de 
moleculas organicas (hidratos de carbo¬ 
no, grasas y proteinas) pueden degra- 
clarse a acetil-CoA. tod as el las pueden 
con vert irsc en grasa almacenada. La ruta 
biosintetica de los acidos grasos recuer- 
da a la inversion de la ruta catabolica ya 
descrita, pero requiere de un conjunto de 
enzinias completamente diferente. A par¬ 
tir de la acetil-CoA, la cadena de acido 
graso es ensamblada a base de fragmen¬ 
tos de dos carbonos. Ya que los acidos 
grasos liberan energia cuando se oxidan, 
obviamente su sintesis requiere un apor- 
te de energia, que es proporcionada prin- 
cipalmente por electrones de alta ener¬ 
gia procedentes de la degradacion de la 
glucosa. Asi, el total de ATP derivado de 
la oxidacion de una molecula de trigli¬ 


cerido no es tan grande como hemos cal¬ 
culado antes, ya que se requieren canti- 
dades variables de energia para su sinte¬ 
sis y almacenamiento. 

Las grasas almacenadas son la mayor 
reserva de combustible del cuerpo. La 
mayor parte de la grasa utilizable se loca- 
liza en el tejido adiposo, que esta cons- 
tituido por celulas especiales rellenas de 
globulos de trigliceridos. El tejido adipo¬ 
so se reparte por toda la cavidad abdo¬ 
minal, los miisculos. alrededor de los 
vasos sanguineos profundos, y especial- 
mente bajo la piel. Las mujeres tienen 
aproximadamente un 30% mas de grasa 
que los hombres, y esta es la responsa- 
ble del contorno mas redondeado de la 
figura lemenina. Los humanos tambien 
podemos acumular grandes cantidades 
de grasa con demasiada facilidad. que 
generan una gran insatisfaccion personal 
y un serio riesgo de caer enfermos. 


Los aspectos fisiologicos y psicologicos 
de la obesidad, actualmente. estan sienclo 
investigados por niunerosos cientificos. 

I Ian amnentado las evidcncias que 
indican que la acumulacion de grasa en 
el cuerpo esta regulada por un centre de 
control de la aliinemacion localizado en 
las zonas laterales y ventral del 
hi pod la mo. una region situada en la 
parte inferior del eneefalo. Aqui se regula 
el peso normal del indivicluo, que puede 
mantenerse de forma persistente por 
encima, o por debajo, del que sc 
considera como «normal» para la 
poblacion humana. De esie mode, la 
olxrsidad no siempre se dehe a los 
excesos y la falta de autocontrol, aunque 
normalmentc se piense lo comrario. 


Metabolismo de las 
proteinas 

Ya que las proteinas estan formadas por 
aminoacidos. generalmente 20 diferen- 
tes (p. 27), el tema central a considerar 
es el metabolismo de los aminoacidos. 
Fste es suinamcnte complejo. Por una 
parte, cada uno de los 20 aminoacidos 
requiere rutas de biosintesis y degrada¬ 
cion propias. Por otra. los aminoacidos 
son precursores de las proteinas tisula¬ 
res, enzimas. acidos nudeicos v oiros 
compuestos nitrogenados, que forman 
el autentico entramado de la celula. FI 
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objctivo principal de la oxidacion de los 
hidratos de carbono y las grasas es pro- 
porcionar energia para construir y man- 
tener esras importantes macromoleculas. 

Comencemos con La reserva de ami- 
noacidos de la sang re y del fluido extra¬ 
ce In la r, de la que se surten los tejidos 
para satisfacer sus necesidades. Cnando 
los animales ingieren proteinas. la mayor 
parte de estas se digiere en el mho diges- 
tivo. libera ndose los aminoacidos que las 
constituyen, que son absorbidos (Figura 
5-17). Las proteinas lisulares tambien son 
hidrolizadas durante el crecimiento, repa- 
racion y reestnicturadon normales de los 
tejidos; sus aminoacidos, junto con los 
derivados de Los nutrientes proteicos, 
pasan a format* parte de la reserva de 
aminoacidos. Una parte de dicha reserva 
se utiliza para reconst mil* proteinas tisu- 
lares, pero la mayor!a de los animales 
ingiere un exceso de proteinas. Ya que 
los aminoacidos no se excretan como 
tales en cantidades significativas, deben 
ser utilizados de alguna manera. I)e 
hecho, los aminoacidos pucden ser. y 
son, melabolizados a traves de rutas oxi- 
dativas para proporcionar fosfato de alta 
energia. En suma, el exceso de proteinas 
se utiliza como combustible, como ocu- 
rre con los hidratos de carbono y las gra- 
sas. Su importancia como combustible 
depende, por supuesto, de la naturaleza 
de la dieta. En los carnivores, que ingie¬ 
ren una dieta compuesta casi exciusiva- 
mente por proteinas y grasas, casi la 
mitad de su fosfato de alta energia pre¬ 
cede de la oxidacion de los aminoacidos. 

Antes de formal* parte del deposito de 
combustible, debe extraerse el nitrogeno 
de la mol ecu la de aminoacido. Esto se 
puede conseguir por desaminacion (el 
grupo amino se divide para formal* aino- 
maco y un cetoacido) o por transamina¬ 
tion (el grupo amino se transfiere a un 
cetoacido para producir un nuevo ami¬ 
noacido). As!, la degradation de los ami- 
noacidos da Iugar a dos productos prin¬ 
cipals, amomaco y cadenas carbonadas, 
que son tratados de diferente manera. 
Una vez que se ban extraido los atomos 
de nitrogeno, las cadenas carbonadas de 
los aminoacidos pueden oxidarse de 
forma completa. generalmente por medio 
del aeido piruvico o del acido acetico. 
Estos residues se incorporan entonces a 
las rutas normales del metabolismo de 
los hidratos de carbono y dc las grasas. 
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Figura 5-17 

Destino de las proteinas de la dieta. 


El otro producto de la degradation tie 
los aminoacidos es el amomaco. Este es 
un producto de desecho muy toxico, ya 
que reacciona con el acido a-cetogluta- 
rico para formal* acido glutamico (un ami¬ 
noacido). Cualquier acumulo de amo- 
niaco elimlna este importante intennetliario 
del ciclo tie Krebs (Figura 5 12) e inhibe 
la respiration. Desha ccrse del amonlaco 
supone poco problema para los anima¬ 
les acuaticos, ya que es soluble y se 
difuncle a traves de las superficies respi- 
ratorias hacia el medio exlerno. Las for¬ 
mas ter rest res no pueden libra rse tan 


facilmente del amomaco, y deben deto- 
xificarlo conviitiendolo en un compues- 
lo menos t6xit*o. Los dos compuestos 
principales que se forman as! son la urea 
y el acido urico, aunque diferentes gru- 
pos de vertebrados e invertebrados excre¬ 
ta n una gran variedad de otras formas 
detoxificadas de amomaco. Entre los ver- 
tebrados, los anfibios y, especialmente, 
los mairriferos, producen urea. Los repti¬ 
les y las aves, igual que muchos inverte¬ 
brados terresires, producen acido urico 
(la excrecion tie acido urico por paste de 
los insectos y las aves se describe en las 
p. 419 y 586, respectivamente). 

El hecho clave que parece determinar 
el tipo de desecho nitrogenado cs la dis- 
ponibilidad dc agua en el ambience. 
Cuando el agua es abundante, el princi¬ 
pal desecho nitrogenado es el amomaco. 
Si el agua es escasa, entonces es la urea. 
Para animales que viven en habitat ver- 
daderamente A rid os es el Acido urico. El 
acido urico es muy insoluble y preeipita 
facilmente, lo que permite su excrecion 
cn forma solida. Los embriones de las 
aves y reptiles se aprovechan mucho de 
la excrecion de los residuos niirogena- 
dos en forma de acido urico, ya que los 
tlesechos no pueden ser eliminados del 
interior del huevo. Durante el desarrollo 
embrionario, el inofensivo acido urico en 
estatlo solido se va almacenando en una 
de las membranas extraembrionarias. 
Cuando la tria irrumpe en su nuevo 
mundo, el acido urico acumulado, junto 
con la cAscara del huevo y las membra¬ 
nas que mantuvieron el desarrollo. son 
abandonados por el reden nacido. 

Gestion del 

METABOUSMO 

El complejo patron tie las reacciones 
enzimaticas que constituye e) metabolis¬ 
mo no puede explicarse totalmente de 
acuerdo con las leyes fisicoquunicas o 
por acontecimientos casualcs. Aunque 
algunas enzimas actuan *deja ndose llevar 
por la corriente", la aclividad tie otras esta 
estrechamente controlada, En el primer 
caso, suponiendo que la funcion de una 
enzima es convertir A en H, si B se gasta 
por conversion en otro compuesto, la 
enzima tendera a restablecer la propor- 
cion original de B a partir de A. Como 
muchas enzimas actuan de manera rever¬ 
sible segurt sea la situation metabolica 
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en ese momcnio, la reaction puede ser 
de sintesis o dc degradation. Por ejcm- 
plo. un exceso de nn metabolite) inter- 
mediario del ciclo de Krebs podria pro- 
ducir una sintesis de glucogeno; una 
escasez de tal metabolite) condue in a a la 
degradation del glucogeno. Esta com¬ 
pensation automatic;! (equilibrio) no es, 
sin embargo, snliciente para explicar totlo 
lo que realmente ocurre en un organis- 
mo, como, por ejemplo, que sucede en 
los dos puntos de ramification de una 
Rita metabolica. 

Hay mecanismos que regulan las enzi- 
mas de forma estricta. tanlo en cantidcid 
como en actividad. En las bacterias, los 
genes que conducen a la sintesis de una 
enzima son activados o desactivados, 
depend iendo de la presend a o ausencia 
de un suslmto delerminado. I)e esta fonna 
se puede eontrolar la cantidcid de una enzi- 
ma. Este es un proeeso relativamente lento. 

Los mecanismos que alteran la activi¬ 
dad de las enzimas puetlen ajustar, rapi- 
da y exactamente, los procesos metaboli- 
cos a medicla que cambian las condiciones 


en el interior de la celula. La presencia, o 
el aumento en la concentration, de algu- 
nas moleculas puede cambiar la forma 
(configuracion) de delerminadas enzimas, 
activando o inhibiendo a la enzima (Figu- 
ra 5-18). Por ejemplo, la fosfofructoqui- 
nasa, que cataliza la foslbiilacion de la glu- 
cosa-6-fosfato a fructosa-l/vdifosfalo 
(Figura 5-H), es inhibida por las altas con- 
centraciones de A'l'P o de acido cilrico, ya 
que la presencia de cstas moleculas sig- 
nifica que ha llegado una cantidad sufi- 
ciente de precursores a I ciclo de Krebs, y 
por tanto no se necesita mas glucosa. 

Ademas de estar sujetas a estos cam- 
bios en su forma fisica, algunas enzimas 
puetlen existir en estatlo activo o inacti- 
vo, y estos puetlen ser quimicamente 
diferentes. Las enzimas que degrad an el 
glucogeno (fosforilasas) y cjne lo sinteti- 
zan (sintetasas) son un buen ejemplo. 
Las condiciones que I leva n a la activa- 
cion de la iosforilasa inhiben a la sinte- 
tasa y viceversa. 

Se conocen muchos casos de regula- 
cion enzimatica, pero los ejemplos selec¬ 


tion ad os son suficientes para ilustrar la 
importancia de la regulation enzimatica 
en la integration del metabolismo. 


A Sustrato 



Figura 5-18 

Regulaci6n enzimatica. A, El punto activo 
de una enzima solo se une debilmente a 
su sustrato en ausencia de un activador. B, 
Cuando el punto regulador de la enzima es 
ocupado por el activador, la enzima se 
acopla al sustrato y el punto resulta 
cataliticamente activo. 


Resumen 


Los seres vivos estan sujetos a las mismas leyes 
lermodinamicas que gobiernan a los sistemas 
inanimados. La primera ley establece que la 
energia no se destruye, aunque puede trans¬ 
forma rse. La segunda ley dice quo la estructu- 
ra de un sistema esta dirigida hacia el desor- 
tlen total o, lo que es lo mismo, a aumenrar la 
entropia, en forma de energia, que se disipa 
de el. La energia solar captada por fotosintesis 
como energia quimica de enlace pasa a traves 
de la cadena alimentaria, donde se utiliza para 
biosintesis, transporte activo y movimiento, 
siendo finalmente degradada a energia calori- 
fica. Los seres vivos son capaces de disminuir 
su entropia y mantener un elevado orclen inter- 
no debido a que la biosfera es un sistema abier- 
to, del cual se puede captar y utilizar energia. 
La energia utilizable en las reacciones bioqui- 
inicas se denomina «energia libre». 

Las enzimas son proteinas asociadas a 
cofactore.s no proteicos, que aceleran enorme- 
mente la velocidad de las reacciones cjuimicas 
en los seres vivos. Una enzima realiza su fun- 
cion mediante la union temporal a un reactivo 
(sustrato) a nivel de un lugar activo, sumamente 
especifico. En esta con figura cion, el umbra 1 
energetico de activation interna disminuye lo 
suficiente como para modificar el sustrato. y la 
enzima vuelve a su forma original. 


Las ccdulas utilizan la energia almacenada 
en los enlaces quimicos de los combustibles 
organicos. degradandolos a traves de cadenas 
de reacciones controladas enzimaticamente. 
Esta energia de enlace es transferida al ALE y 
almacenada en forma de enlaces fosfato de 
-alta energia*. El AT! > se produce en las cedil¬ 
las a met! id a que se necesita para que su ener¬ 
gia sea utilizada en diversas reacciones de sin¬ 
tesis y de secreeion. o en procesos mecanicos. 

La glucosa es una fuenle de energia 
importante para las celulas. En el metabolis- 
mo aerobic (respiration) la molecula de la 
glucosa (de seis carbonos) se fragmenta en 
dos moleculas de acido pi invito (de tres car¬ 
bonos). Este sufre una decarboxilacion para 
formar acetil coenzima A (de dos carbonos). 
un intermediario fundamental que es condu- 
cido al ciclo de Krebs. La acetil-CoA ramt)ien 
puede procedcr de la degradation de las gra- 
sas. En el ciclo de Krebs, la acetil-CoA se 
oxida hasta dioxido de carbono en una serie 
de reacciones, produciendose en el las elec- 
trones de alta energia que pasan hasta mole¬ 
culas aceptoras de los m ism os (NAD y FAD). 
Al final, los electrones de alia energia pasan 
a traves de una cadena de transporte de elec¬ 
trones, formada por una serie de moleculas 
transportadoras, que se localizan en la mcm- 


brana interna de las mitocondrias. Se produ¬ 
ce ATE en ires puntos de la cadena, a medi- 
da que los electrones pasan de un transpor- 
tador a otro, hasta ser captados por el aceptor 
final, el oxigeno molecular. En total hay un 
rendimiento neto de V\ moleculas de ATE por 
cada molecula de glucosa. 

En ausencia de oxigeno (glicolisis anae- 
rol)ia), la glucosa se divide en dos moleculas 
de acido lactico (de ires carbonos). produ- 
ciendo dos moleculas de ATE, Aunque la gli- 
cblisis anaerobia es mucho menus elicaz que 
la respiration, proporciona al animal la ener¬ 
gia necesaria para las contracciones mu scu¬ 
ta res, cuando las necesidades energeticas 
superan el sistema dependiente del oxigeno; 
ademas es la unica luente de energia para los 
microorganismos que viven en ambiences 
desprovistos de oxigeno libre. 

Los trigliceridos (grasas neuiras) son depo- 
sitos de energia metabolica especial mente 
ricos, debido a quo los acidos grasos de que 
estan compuestos son muy anhidridos y estan 
fuertemente reducidos. Los acidos grasos se 
degratlan mediante la separation secuencial 
de unidades de dos carbonos. que entran en 
el ciclo de Krebs en forma de acetil-Co A. 

Los aminoacitlos que cxceden las nece¬ 
sidades para la sintesis de proteinas y otras 
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biomoleculas grandcs se utilizan coino com¬ 
bustibles. Se degradan por clesaminaci6n o 
por iransaminacion para producir aniomaco 
y cadenas carbonadas. Estas Qltimas se 
incorporan al ciclo de Krebs para ser oxi- 
dadas. El amoniaco es un producto de dese- 
cho, muy toxico, del que los animales acua- 
ticos se desprenden rapiclamente a t raves 


de sus superficies respiratorias. Sin embar¬ 
go, los animales terrestres convierten el 
amoniaco en compuestos mucho me nos 
toxicos, urea y acido urico, para su excre- 
ci6n. 

La integration de las mtas metaholicas esta 
rigidamenie regulada por mecanismos que 
controlan tanto la cantidad como la aclividad 


de las enzimas. La cantidad de enzimas es 
regulada por ciertas moleculas que activan o 
desactivan la sintesis enzimatica. La actividad 
enzimatica puede alterarse por la presencia o 
ausencia de metabolitos que producen cam- 
bios de configuracidn en las enzimas y, por 
tanto, aumentan o disminuven su eficacia 
como catalizadores. 


Cuestionario 


1. Enuncie la primera y segunda leyes de 
la termodinamica. Los seres vivos 
parecen violar la segunda de estas 
leyes, ya que mantienen un alto grado 
de organization a pesur de la tendencia 
universal hacia el incremento de la 
desorganizaciOn; <£cual es la explication 
de esta paradoja? 

2. Explique lo que se entiende por 
-energia libre* de un sistema. Una 
reaccidn que se produce 
espontaneamente, <tendra un 
intercambio positivo o negativo de 
energia libre? 

3. Muchas reacciones bioquimicas se 
producen lentamente, hasta que se 
supera el umbral energOtico para el 
cambio. <?C6mo se lleva esto a cabo en 
los seres vivos? 

4. <Que sucetle en la formation de un 
complejo enzima-sustrato que 
favorece la rotura de los enlaces del 
sustrato? 


5. ^;Que se conoce como «enlaces de alta 
energia»? 

6. Si el ATE es capaz de proporcionar 
energia a una reaction endergonica, 

,;por que no puede considerarse como 
un combustible? 

7. <?Que es una reaction de oxidation- 
reduccion y por que se consideran tan 
importantes en el metabolismo celular? 

8. Cite un ejemplo de aceptor final cle 
electrones en los organismos aerobios y 
en los anaerobios. <?Por que es mas eficaz 
el metabolismo aerobio que el anaerobio? 

9. £Por que es necesario que la glucosa 
sea «mejorada» con un enlace fosfato de 
alta energia antes de ser degradada en 
la ruta glicolitica? 

10. <iQue les ocurre a los electrones 
extraidos durante la oxidation cle las 
triosas fosfato en la glicolisis? 

11. <Por que se considera a la acetil 
coenzima A como un intermediario 
fundamental en la respiracion? 


12. ^Por qu£ los atomos de oxigeno son 
importantes en la fosforilacidn oxidativa? 

13- Explique como pueden los animales 
producir ATP sin oxigeno. Ya que la 
glicolisis anaerobia es mucho menos 
eficaz cjue la fosforilacion oxidativa, <por 
que no se ha descartado la glicolisis 
anaerobia durante la evolucidn animal? 

14. ^Por qu§ se clenomina a la grasa de los 
animales -combustible rev-? fCuixl es el 
significado de la acetil-CoA en el 
metabolismo de los lipidos? 

15. La degradacion de los aminoacidos da 
lugar a dos productos, amoniaco y 
cadenas carbonadas. c Que les ocurre a 
estos productos? 

16. Explique la relation que hay entre la 
cantidad cle agua en el ambiente en que 
vive un animal y el tipo cle desecho 
nitrogenado quo produce. 

17. Explique tres maneras por las que 
pueden regularise las enzimas en las 
cel ulas. 
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Onrne vivum ex ovo 

Rn 1651. al final de su larga vida, William Harvey, el fisiologo 
ingles c[ue inicio los experiments para explicar la circulation 
sangitinea, publico un tratado sobre la reproduction. l£n el 
aseguraba que todo ser vivo procede del desaiTolIo de un 
huevo (onnie vimm ex ovo), Curiosamente, esta afirmacion era 
intuitiva, ya que I larvey no disponfa de mctlios para poder ver 
los huevos de muchos animates, en particular los huevos 
microscopicos de muchos mamiferos, muchos de los cuales no 
son mayores cjue una pequena mota de polvo. Ademas, Harvey 
indico que el huevo inicia su desarrollo por algun tipo de 
influencia debida al semen; esta no era mas que otra suposicion 
acertada, ya cjue los espermato/oides tambien eran invisibles 
para I larvey. Rstas ideas se apartaban enormemente de los 
conceptos cjiie en aquel tiempo se tenian sobre la biogenesis, 
que senalaban que la vida podia proceder de diversas fuentes, 
entre las cuales los huevos solo eran una mas. I larvey describio 


las caraeteristicas de la reproduction sexual, en la que. segun cl 
se necesitaba la union fisica cie los dos progcnitores, macho y 
hembra, para asegurar a si la union de sus respectivos gametos. 

A pesar de la importancia del aforismo de l lan^cy de que 
todo lo que vive procede de un huevo, hay que desechar que 
se irate de una afirmacion totalmente cierta. La vida surge a 
partir de la reproduction de vida preexistente, y puede ha her 
reproduction sin huevos ni esperma. La reproduction 
asexual, la aparicion cle individuos geneticamenle identicos 
por gemacion, por fragmentation o por fision, a partir de un 
iinico progenitor, es bastante comun, e incluso caracteristica 
en algunos filos. La mayoria de los a ni males han desarrollado 
el sexo como una estrategia favorable, probablemente debido 
a que la reproduction sexual favorece la diversidad, 
aumentando enormemente la supervivencia tie las estirpes en 
un mundo que esta cambiando constantemente. ■ 
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La reproduce ion es una tie las caracteris- 
licas milagrosas y omnipresentes tie la 
vida. La evolucion esia ligatla tie forma 
inseparable al proceso reproducer, ya 
que las formas ancestrales van siendo 
reemplazadas incesantemente por ani- 
niales nuevos que intentan responder v 
adaptarse a los cambios ambienrales, a 
met! id a que la Tierra misnia va cam- 
biando a lo largo del tiempo. En el pre- 
sente capitulo aprenderemos a diferen- 
ciar la reproduccion asexual y la sexual, 
y veremos las razones por las que la 
reproduccion sexual aparentemente es 
un venlaja en com pa radon con la repro¬ 
duccion asexual, al menos en los anima¬ 
tes pluricelulares. Tambien veremos cual 
es el origen y como maduran los game- 
tos, como son los organos reprotluclores 
y como son los pat rones tie reproduction 
en los animates, y finalmente se estudia- 
ran los fenomenos endocrinos que con- 
trolan la reproduccion. 

Naturaleza del 

PROCESO REPRODUCTOR 

Los tlos tipos fundament ales de repro¬ 
duccion son la asexual y la sexual. En la 
asexual (Figura 6-1A y B) solo hay un 
progenitor, que no tiene diferenciados ni 
organos ni celulas reproductoras especia- 
les. Cada individuo puecle prtxlucir copias 
geneticamente ictenticas de el mismo tan 
pronto como llega al estado aclullo. La 
protluccion de tales copias es asombro- 
samente simple y directa, ademas de rapi- 
da. La reproduccion sexual (Figura 6-1C 
y D), generalmente necesita cle la partici- 
pacion tie tlos progenitores, cada uno de 
loscuales contribuye aportando unas celu- 
lassexuales especiales (tambien conod- 
das como celulas germinates o gametos), 
que al unirse (fecundacion) desairollan un 
nuevo individuo. FI zigoto formado de 
esta union recibe el material genetico de 
atnbos padres y normaimente es cliferen- 
te del tie los dos progen itores. La combi¬ 
nation de genes produce un individuo 
geneticamente unico, que aunque posee 
las caracteristicas de la especie a cjue per- 
tenece. tambien Neva rasgos que hacen 
que sea diferente a sus patlres. La repro¬ 
duccion sexual, por recombinacion de 
caracteres parentales tiende a multiplicar 
las variaciones, y esio hace jxxsible la exis- 
tencia cle un proceso evolutive) mas rico 
y diversificado. 


A Biparticion (division binaria) en Eugfena 


Figura 6-1 

Reproduccion asexual y sexual en los 
animates. A, La fision binaria en Eugfena , un 
protozoo flagelado, da origen a dos 
individuos. B, La gemacion es una manera 
sencilla de reproduccion asexual, como la 
que presenta la hidra de agua dulce, un 
animal radiado. Las yemas terminan 
separandose y crecen hasta dar lugar a 
nuevos individuos totalmente desarrollados. 

C, Las bellotas de mar se reproducen 
sexualmente, pero son hermafroditas, por lo 
que cada individuo posee organos 
reproductores, tanto masculinos como 
femeninos. Cada ejemplar posee un par de 
penes enormemente alargados -lo que 
representa una gran ventaja para estos 
animates sesiles- que pueden extender hasta 
sobrepasar varias veces la longitud de su 
propio cuerpo, con lo que pueden fecundar a 
otro individuo que este relativamente alejado. 

D, Las ranas, aqui representadas en la 
posicion del apareamiento (amplexo), son un 
buen ejemplo de la reproduccion biparental, la 
forma mas comun de reproduccion sexual, 
que implica la existencia de machos y 
hembras. 


Los mecanismos de intercambio tie 
genes entre los individuos son mucho 
mas limit ados en los organ ismos que solo 
se reproducen asexual mente. For supues- 


Ranas 
durante el 
amplexo 


to, en los organ ism os a sex u ales que son 
haploittes (tienen solamenle un juego tie 
genes) las mutaciones se manifiestan 
inniediatamente, y la evolucion puetle 
acinar con gran rapidez. Por otra parte, 
en los animates sexuales, la mutacion de 
un gen a menu do no se expresa inme- 
diatamente, si no que puetle quedar 
enmascarada por su pareja normal en el 
cromosoma homologo (los cromosomas 
homologos, c|ue se tralan en la p. 87, son 
los que forman pareja durante la meio- 
sis, y poseen genes que controlan las mis- 


Hidra 

en gemacion 


Bellotas de mar 
copulando 
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mas caractensticas). Solamente hay una 
posibilidatl remota de que los dos genes 
de un mismo par sufran una misma mtita- 
cion y en el mismo momento. 

Reproduccion asexual: 

LA REPRODUCCION SIN 
GAMETOS 

La reproduccion asexual (Figura 6-1A y 
B) es la production de individuos sin 
gametos, es decir, sin ovulos ni esper- 
matozoicles. Este tipo de reproduccion 
incluye distintos procesos que se descri- 
hen mas abajo, en los c|ue no inierviene 
el sexo ni es necesaria una pareja. Los 
descendientes que se producer! por 
reproduccion asexual a paitir de un indi- 
viduo, lienen todos el mismo genotipo, 
y se denominan clones 


Serin un error llegar a la conclusion tie 
que la reproduccion asexual es, de alguna 
manera, una forma defecUiosa-* do 
reproduccion. limirada a algunas especies 
de pequeno tamario que aun no han 
descubierto las bondades del sexo. Los 
hecluxs dan fe de su abundancia. ya que 
las formas asexuales se han mantenido 
sobre la fax de la Tierra durante 3500 
mi Hones de anos, y a tie mas constiiuycn la 
base sobre la que se sustenra la cadena 
alimemaria de la que dependen los 
demas organ is mos; ios seres unicelulare.s 
asexuales son extraordinariamenle 
abundances y suinamente importances. 

Para esios organismos, las principales 
ventajas tie la reproduccion asexual son 
su rapitlez (muchas bacterias se dividen 
cada media hora), y su siinpliddad (no 
rienen que producir gametos y no 
necesitan gastar tiempo ni energla en 
encontrar la pareja). 

La reproduction asexual se presenra 
en bacterias y protistas, y en muchos filos 
de in vertebra dos como los cnidarios, los 
briozoos, los anelidos, los equinodermos 
y los hemicordados. Incluso en aquellos 
filos animales en los que se presenta. la 
niayoria de los individuos recurren pre- 
ferentemcnte a la reproduccion sexual. 
En estos grupos, la reproduccion asexual 
asegura un aumento rap i do del numero 
de individuos antes de que estos alcan- 
cen el estatlo adulto y puedan producir 
gametos. La reproduccion asexual esta 
totalmente ausente enlre los vertebrados 


(aun que algunas formas de parte noge¬ 
nesis han sido interpretadas por algunos 
autores como asexuales; p. 83). 

Las principales formas de reproduc¬ 
cion asexual son la division (binaria o 
multiple), la gemacion, la gemulack>n y 
la fragmentation. La divisirin binaria es 
la forma comun en bacterias y protozoos 
(Figura 6-1 A). En este caso, el cuerpo del 
progenitor se divide por mitosis en dos 
partes aproximadamente iguales, cada 
una tie las cuales crece hasta formal un 
individuo semejante al progenitor. La divi¬ 
sion puede ser longitudinal, como en los 
protozoos flagelados, o transversal, como 
en los cilia dos. En la division multiple 
el nucleo se divide repeticlamente antes 
tie la division del citoplasma, dando lugar 
a numerosas y pequenas celulas hijas 
simultaneamente. La format ion de espo- 
ras, denominada esporogonia, es una 
forma de division multiple, comun entre 
algunos protozoos parasitos, por ejem- 
plo. los responsables de la malaria. 

La gemacion es una division design a I 
del organismo. HI nuevo individuo surge 
como un bulto (vema) descle cl progeni¬ 
tor. tlesanolla organos semejanles a los del 
organismo parental, y entonces se separa 
tie el. La gemacion ocurre en diversos filos 
de animales y es especialmente imporrante 
en los cnidarios (Figura 6-IB). 

La gemulacion es la formation tie un 
nuevo individuo a partir tie una gemula, 
es decir, un agregado de celulas rodea- 
tlas por una capsula resisiente. En muchas 
esponjas tie agua dulce las gemulas se 
forman durante el otono y soporlan el 
invierno en el interior del cuerpo. seco o 
congelado, tie su progenitor. Al llegar la 
primavera, las celulas inlernas de la 
gemula se activan, salen de la dlpsula y 
crecen hasta formar una nueva esponja. 

En la fragmentacion, un animal plu- 
ricelular puede romperse en dos o mSs 
fragmentos, cada uno tie los cuales es 
capaz de convertirse en un animal com¬ 
plete). Muchos invertebratlos pueden 
rcproducirse asexualmente, simplemen- 
te rompiendose en dos; cada fragmento 
regenera entonces las partes perdidas. 

Reproduccion sexual: 

LA REPRODUCCION A BASE 
DE GAMETOS 

La principal caractensrica tie la repro¬ 
duccion sexual es la produccion de des¬ 


cendientes for mad os por fa union de 
gametos procedentes de dos progen it ores 
geneticamenle distintos (Figures 6-1C y 
I), y 6-2). Los descendientes poseeran un 
genotipo diferente del de sus padres. Los 
individuos progenitores que participan 
son tie diferente sexo, macho y hembra 
(hay algunas excepciones en la repro¬ 
duccion sexual de bacterias v protozoos, 
en los quo los sexos estan ausenres). La 
diferenciacion entre macho y hembra se 
basa no en diferencias de tamario o apa- 
riencia de los progenitores, sino en el 
tamario y movilidad de los gametos (celu¬ 
las sexuales) que producen. El ovulo 
(huevo) es producido por la hembra. Los 
ovulos son grantles (ya que almacenan 
sustancias alimenticias para aponarlas al 
principio del tlesarrollo), inm Aviles, y se 
producen en un numero relativamente 
cscaso. Los espermatozoides produci- 
clos per el macho; son pequenos, movi- 
les y se forman en cantidades enormes 
(esperma). Cada uno de ellos es un «ape- 
lotonamiento de material genetico muv 
condensado v preparatio para la linica 
mision tie encontrar y fecundar al ovulo. 

Hay un aconlecimiento fundamental 
que distingue la reproduccion sexual de 
la asexual: la meiosis, una forma espe¬ 
cial tie division nuclear para format* los 
gametos. Como se describin' mas tartle 
(p. 87), la meiosis se diferencia tie la divi¬ 
sion normal de las celulas (mitosis), en 
que es una division doble. Los cromoso- 
mas se dividen una sola vez, mientras 
que la celula se divide dos veces % produ- 
ciendo cuatro celulas, cada una de las 
cuales lleva la mitad (el numero haploi- 
de) tie los cromosomas originales. La 
meiosis es seguida de la fecundacion. 
en la cual los dos gametos haploitles se 
unen para restaurar la canridad normal 
de cromosomas (numero diploide) pro- 
pi a tie la especie. 

La nueva celula (zigoto) empieza 
ahora a dividirse por mitosis y tiene el 
mismo numero de cromosomas que sus 
padres y. naturalmente, es diferente 
(geneticamenle) a ellos. Es un ser unico 
portador de una recombination de las 
caractensticas de los parentales. Esta es 
la gran importancia de la reproduccion 
sexual; a partir de ella se pueden obte- 
ner nuevas combinaciones geneticas en 
la poblacion. 

Muchos protozoos se reproducen 
tan to asexual como sexualmente. Cuan- 
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Figura 6-2 

Un ciclo vital sexual. El ciclo se inicia con los gametos haploides, formados por meiosis, que se unen para formar un zigoto diploide, que se 
dividira y crecera por mitosis, hasta alcanzar el estado adulto. La mayor parte del ciclo esta representada por un organismo diploide. 

do existe reproduction sexual, puede o 
no haber formation de gametos mascu- 
linos y femeninos. En aigunos casos, dos 
indivitluos sexualmente maduros pueden 
unirse para intercambiar material nuclear 
o fusionar sus citoplasmas (conjugation, 
p. 235). En estos casos no se pueden dife- 
renciar a mhos sexos. 

La distindon macho-hembra es 
mucho mas tiara en los metazoos. En 
el los los organos que produccn cel u I as 
germ in ales se conocen con el n ombre de 
gonadas. La gonada que produce es- 
permuiozoides se llama testiculo (Figu¬ 
ra 6-13). y la que forma ovulos. ovario 
(Figura 6- 14). Las gonadas representan 
los organos sexuales primarios; los 
unicos organos sexuales que hay en cier- 
tos grupos de animales. Sin embargo, la 
mayor pane de los metazoos poseen tam- 


bien organos sexuales accesorios 

(coino pene, vagina, oviductos y utero) 
que transfieren o reciben las celulas 
sexuales. En los organos sexuales prima¬ 
rios las celulas sexuales sufren muchos y 
com plica dos cambios durante su mad li¬ 
ra cion: los detalles de todo esto se des¬ 
cribing n mas ade[ante. En esta discusion 
separaremos la reproduccion hi parental 
de otros dos tipos de reproduction 
sexual: la parte nogenesis y el hernia fro- 
ditismo. 

Reproducci6n biparental 

Es el mfitodo mas comun y frecuenre de 
reproduccion sexual, e implica la parti¬ 
cipation de indivitluos diferentes: machos 
y hembras (Figura 6-2). Cada uno liene 
su propio sistema reproductor y forma 


solamente un tipo tie celu las sexuales, 
espermatozoitles u ovulos, pero nunca 
ambos. Casi lodos los vertebraclos y la 
mayoria de los invent* bra dos tienen sexos 
sepa ratios, condition que red be el nom- 
bre de diecia (G. c//-, dos + oik.os, casa), 
y se dice que son dioicos. 

Partenogenesis 

La partenogenesis Uorigen virgenO es el 
desan'ollo de un embrion a partir tie un 
ovulo sin fecund a r o, si un espermato- 
zoide ha logrado penetraren el, sin que 
hay a union de los pronutieos masculine) 
y femenino. 1 lay muchos tipos de parte¬ 
nogenesis. En uno de cllos denominado 
partenogenesis ameiotica, no hay 
meiosis, y el ovulo se forma por mitosis. 
Esta forma «asexual*> de partenogenesis 
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se da en algunas especies de platelmin- 
tos, rotiferos, crustaccos, insect os y, pro- 
bablementc, en otros grupos. Hn estos 
casos, los descendientes son clones del 
progenitor ya que, a) no ha her meiosis, 
no se produce recombinacibn genica en 
los cromosomas (un importante suceso 
que oeurre durante la meiosis, conocido 
como entrecruzamiento o trueque de 
genes (crossing over), que se describe en 
la p. 88). 

Hn la partenogenesis meiotica se 

forman por meiosis ovulos haploicles que 
pueden, o no. ser activados por influen- 
cia masculina. Por ejemplo, en algunas 
especies de peces la hembra es insemi- 
nada por el macho, como en otras espe¬ 
cies proximas, pero el esperma solo sirve 
para activar los ovulos. Hi genoma mas¬ 
culine) es rechazado, si es c[ue ha podi- 
do penetrar en el ovulo. Hn varias espe¬ 
cies de platelmintos, rotiferos, anelidos, 
acaros e insectos, los ovulos haploicles 
empiezan su desarrollo espontanea- 
mente, sin que sea necesaria la inter- 
vencion de los machos para activar los 
ovulos. La condici6n diploide se restali¬ 
ra por duplicacion de los cromosomas. 
Una variance de este tipo de partenoge¬ 
nesis es la que se da en muchas abejas, 
avispas y hormigas. Hn las abejas, por 
ejemplo, la reina produce linos ovulos 
que necesitan ser fecundados y otros que 


De vez en cuando se afirnia que, en la 
especie humana, se prcxluce algun easo 
de panenogenesis espontanea a termino. 
Hn una invesiigacion realizada en el 
Kcino l nklo, sobre 100 casos en los que 
las madres negaban hajxrr mantenido 
relaciones sexuales, en casi todos, los 
nines presentaban algunas caracierisricas 
que no tenian sus madres y. en 
consccuencia. leman que tener un padre. 
\o obsianle, en algunos casos nuiy raros, 
los ovulos de los mamileros pueden 
empezar a desarrollar un embrion sin 
cjiie se hay a producido la fecundacion. 

Hn algunas razas de ratones, estos 
embriones pueden desarrollarse hasta 
pnxlucir fetos, cjue fmalmente acaban 
muriendo. El caso mas destacable de 
desarrollo partenogenetico entre los 
vertebrados superiores es el de algunos 
pavos, ({ue ban sido seleccionados por su 
capacidad para desarrollarse sin 
fecundacion y crccer hasta llegar a ser 
adulios reproductorcs. 


no. Los hue vos fecundados daran lugar 
a liembras tliploicles (reinas u obreras) 
y los no fecundados se desarrollaran 
parlenogeneticamente dando machos lia- 
ploides (zanganos); este tipo de deter- 
minacion del sexo se denomina ha- 
plodiploidia. Hn algunos animalcs la 
meiosis esta tan modificada que los des¬ 
cendientes son clones de la mad re. Eslo 
sucede en dertas pobladoncs de lagar- 
tos con cola de latigo del sudoeste ame- 
ricano, cuyos clones son todos hem bras 
(Cole, 1984). 

La partenogenesis esta asombrosa- 
mente extendida entre los animales. No 
es mas que un atajo que reduce los pasos 
necesarios en la re produce ion hi pa ren¬ 
tal. Podria halier evolucionado para solu- 
cionar el problema -que puecle ser muy 
grande en algunos animales- del encuen- 
tro de los machos y hembras en el 
momento justo en el que puede produ- 
cirse la fecundacion. La desventaja de la 
partenogenesis es que si el ambiente 
cambia bruscamente. como oeurre en 
ocasiones, las especies partenogenelicas 
tienen una capaciclad de recombination 
genetica liinitada, para adaptarse a las 
nuevas condictones. Las especies bipa- 
rentales, por recombination de las ca rac- 
tertsticas de los progenitores, tienen mas 
posibilidades de tener descendientes que 
puedan adaptarse a las nuevas condi- 
ciones ambientales. 


Hermafroditismo 

Los animales que tienen organos mascu- 
linos v femeninos en un mismo individuo 
se dice que son hermafroditas, y su con¬ 
dition se denomina hermafroditismo 
(combination de los nombres de los die¬ 
ses griegos Hermes y Afrodita). A dife- 
rencia del estado dioico o de sexos sepa- 
rados, los hermafroditas son monoicos 
(G. monos, uno + oikos. casa), encon- 
trandose en un mismo individuo organos 
tanto masculinos como femeninos. 
Muchos invertebrados sesiles, excavado- 
res o endoparasitos (por ejemplo, la 
mayoiia de los plate)mintos, algunos 
hidroideos y anelidos, y todos los cirri- 
pedos y gasteropodos pulmonados) asi 
como unos pocos vertebrados (algunos 
peces) son hermafroditas. Algunos her¬ 
mafroditas se autofecundan, pero la 
mayoria evitan la autofecundacion inter- 
cambiando sus gametos con otro indivi¬ 
duo de la misma especie (Figura 6-3). 
Una ventaja de esta condition es que 
todos los individuos producen huevos: 
teoricamenie, una especie herniafrodita 
produce el doble de descendientes que 
una biparental, en la que la mitad de los 
individuos son machos improductivos. En 
algunos peces, conocidos como herma¬ 
froditas secuenciales, el animal sufre 
durante su vida un cambio de sexo pro- 
gramado geneticamente. En muchas espe¬ 
cies de peces de los arrecifes, por ejem- 



Figura 6-3 

Dos caracoles hermafroditas en el momento del apareamiento. Los gasteropodos pulmona¬ 
dos son hermafroditas «simultaneos»; durante el apareamiento, cada individuo introduce 
su pene en el orificio genital femenino del otro. 
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plo los lAbridos, los individuos empiezan 
su vida siendo bien machos o bien hem- 
bras (depende de la especie), pero mas 
tarde cambian al sexo contrario. 

,;CUAL ES LA IMPORTANCIA 
DEL SEXO? 

Esta pregunta parece tener una respues- 
ta facil: esta al servicio de la reproduc¬ 
tion. Pero si la pregunta se modifica, #)or 
que tantos animaies se reproducen 
sexualmente y no asexual mente?, la res- 
puesta ya no es tan evidente. Dado que 
la re produce ion sexual es casi universal 
entre los animaies. debemos deducir que 
debe ser muy ventajosa. Pero es mas facil 
enumerar las desventajas que las venta- 
jas del sexo. La re produce ion sexual es 
complicada, requiere mas tiempo y gasta 
much a mSs energia que la reproduccion 
asexual. La pareja reproductora tiene que 
reunirse o al me nos aproximarse y coor- 
dinarsus actividacles para producir la des- 
cendencia. Muchos biologos creen que 
un problem a aim mas importante es el 
•coste de la meiosis*. Una hembra que se 
reprcxluzca asexual mente trasmite la tota- 
lidad de sus genes a sus descendientes, 
pero si se reproduce sexualmente, su 
genoma tiene que dividirse durante la 
meiosis y solo la mi tad de sus genes 
pasaran a la siguiente generacion. Otro 
caste es el despilfarro en la produccion 
de machos, muchos de los cuales no lle- 
gan a reproducirse y entonces consumer! 
unos recursos que podrian utilizar las 
hembras. Los lagartos de cola de latigo 
del sudoeste americano son un fantflsti- 
co ejemplo de la ventaja potencial que 
representa la partenogenesis. Cuando 
especies unisexuales y bisexuales de un 
misino genero se someten a unas condi - 
ciones similares en el laboratorio. la 
pohlacion unisexual crece mas rapida- 
mente. Ksto sucecle ya que todos los 
lagartos unisexuales (todos hembras) 
ponen huevos, mientras que solamenie 
el 50% de los lagartos bisexuales lo hacen 
(Figura 6-4). 

Claramente, el coste de la reproduc¬ 
cion sexual es importante. ;Por que este 
despilfarro? Los biologos han debatido 
esta pregunta durante anos. sin encon- 
trar una respuesta que satisfaga a todos. 
Muchos estan de acucrdo en que una de 
las ventajas de la reproduccion sexual es 
que la separacion y recombinacion de 



Comparacidn del crecimiento de una 
poblacion unisexual y otra bisexual de 
lagartos de cola de latigo. Ya que todos los 
individuos de la poblacion unisexual son 
hembras, todos producen huevos, mientras 
que solo la mitad de los individuos de la 
poblacion bisexual son hembras 
productoras de huevos. Al cabo de tres 
aiios, la poblacion de lagartos unisexuales 
es superior al doble de la poblacion 
bisexual. 

genomas asegura la produccion de geno- 
tipos nuevos que, en tiempos de cam bios 
en las condi ciones ambientales ; pueden 
sobrevivir y reproducirse mientras que 
otros perecen. La variabilidacl. argumen- 
tada por los que clefienden este pun to de 
vista, es la carta en la manga- de la repro¬ 
duccion sexual. 


La variabilidad puede hacer cle la 
reproduccion sexual una estrategia 
ventajosa en ambientes inestables, pero 
algunos biologos opinan que. en 
muchos vertebrados. la reproduction 
sexual no es necesaria e incluso es 
inadecuada. En los animaies en los que 
la mayor parte cle los jOvencs sobreviven 
liasta alcanzar la edad reproductora (por 
ejemplo, el hombre), no son necesarias 
nuevas recombinaciones para 
resguardarse de los posibles cambios 
ambientales. Cada generacidn es tan 
afortunada en su ambiente como la 
siguiente. Resulta bastante llamativo que 
la partenogenesis se haya desarrollado 
en varias especies de peces y en unos 
pocos anfibios y reptiles. Tales especies 
son exclusivamente partenogeneticas, lo 
que sugiere que alii donde ha sido 
posible sobreponerse a las restricciones 
para hacer este cambio, se ha perdido la 
rep rod uccion bipa renta 1. 


Pero ^merece la variabilidad el coste 
biologico de la reproduccion sexual? FJ 
problcma subyacente se mantiene, pues 
los seres asexuales. debido a que pueden 
tener mas descendencia en un tiempo 
dado, parecen ser los mas aptos en ter- 
minos darwinianos. Y sin embargo, la 
sexualidad se mantiene decididamente 
entre los metazoos. I lay numerosas prue- 
bas de que la reprtxluccion sexual es mas 
eficaz en la colonizacion de nuevos 
ambientes. Cuando los habitat estan va- 
dos, lo mas importante es la reproduc¬ 
cion rapida; la variabilidad impoita poco. 
Pero cuando se van saturando, aumenta 
la competencia entre las especies por los 
recursos. La selection se va intcnsifican- 
do y, como en la reproduccion sexual se 
producen nuevos genotipos por recom¬ 
binacion, la variabilidad genetica pro- 
pordona la diversidad que permite cjue 
la poblacion pueda sobrevivir. Por con- 
siguiente, a una escala geologfca del tiem¬ 
po, las estirpes asexuales, debido a que 
carecen de flexibilidad genetica, son mas 
propensas a la extincion que las estirpes 
sexuales. La reproduccion sexual esta, 
por tanto, favorecida por la selection de 
las especies (esta seleccion de las espe¬ 
cies se describe en la p. 178). 

Hay muchos invertebrados que se 
reproducen tanto sexual como asexual- 
mente, por lo que aprovechan las venta¬ 
jas cle am has esrrategias. 

Formacion de 

LAS CELULAS 
REPRODUCTORAS 

En el cuerpo de un animal vertebra do 
hay, basicamente. dos tipos de celulas 
diferentes: las celulas soinaticas. que 
estan diferenciadas para realizar funcio- 
nes concretas y mueren con el individuo, 
v celulas germinales, que conscituyen 
los gametos: ovules y espermatozoides. 
Las celulas germinales son las responsa- 
bles de la continuidad de la vida de gene¬ 
racion en generation y a ellas se debe la 
supervivencia de las especies. Las celu¬ 
las germinales, o sus precursors, las 
celulas germinales primarias, se ori- 
ginan a I comienzo del desarrollo embrio- 
nario. generalmente en el endodermo, y 
luego emigran a las gonadas. Aqui. solo 
se pueden desarrollar como ovulos y 
espermatozoides. La continuidad de las 
celulas germinales. desde una generacion 
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a la siguiente, es lo que se conoce como 
linaje de las celulas germinales. Las 

otras celulas de las gonadas son celulas 
somaticas. No pueden formar ni 6vulos 
ni espermatozoicles, pero son necesarias 
va que facilitan soporte, proteccion y 
nutricion a las celulas germinales duran¬ 
te su desarrollo (gametogenesis). 

Un linaje de las celulas germinales, 
como el que se puede seguir en los ver- 
tebrados, no se puede ver tan claramen- 
te en la mayor parte de los demas ani- 
males. En muchos invertebrados, en cierto 
periodo de la vida de los individuos, las 
celulas germinales se desarrollan directa- 
mente a partir de celulas somaticas. 

Origen y migracion de las 

CELULAS GERMINALES 

En los vertebrados, el verdadero tejido a 
partir del cual se forman las gonadas apa- 
rece precozmente en el desarrollo como 
un par de crestas genitales. que crecen 
hacia la cavidad celomatica a partir de la 
porcion dorsal del revestimiento celo- 
matico, a cada lado del intestino. y cerca 
del extremo anterior del rinon (mesone- 
fros). 

Quiza resulta algo sorprendente que, 
durante el desarrollo, las celulas germi¬ 
nales primarias no se originen en las 
gonadas si no a partir del endodermo del 
saco vitelino (p. 118). A partir de estudios 
con ran as y renacuajos, ha sido posible 
seguir el linaje de las celulas germinales 
a partir del huevo fecundado, en el que 
hay un area concreta de citoplasma ger¬ 
minal (denominada plasma germinal) 
que puede reconocerse en el polo vege- 
tativo de la masa del huevo aun no seg- 
mentado. Este material puede seguirse a 
traves de las sucesivas divisiones celu la¬ 
res del embrion, hasta que se situa, como 
celulas sexuales primarias, junto al endo¬ 
dermo digestivo. A partir de a hi emigran, 
gracias a movimientos ameboides, hacia 
las crestas genitales. En los mamfferos hay 
una migracion similar de las celulas ger¬ 
minales primarias (Figura 6-5). Las celu¬ 
las germinales primarias son el futuro 
deposito de gametos del animal. Una vez 
en la gonada, comienzan a dividirse por 
mitosis, aumentando su numero desde 
unas pocas docenas a varios miles. 

Al principio, la gonada no esta sexual- 
mente diferenciada. En los mamiferos. la 
gonada indiferenciada tiene una tenden- 




Figura 6-5 

Migracion de las celulas germinales 
primarias en los mamiferos. A, Estas 
celulas emigran desde el saco vitelino 
hacia la zona del tubo digestivo, a travbs 
de las crestas genitales. B, En el embribn 
humano, la migracibn se completa hacia el 
final de la quinta semana de gestacion. 


cia inherente a convertirse en ovario. For 
ejemplo, en los conejos, la extirpacion de 
las gonadas fetales antes de producirse 
la diferenciacion invariablemente produ- 
cira una hembra, con oviductos, utero y 
vagina, aun cuando ese conejo fuese 
geneticamente un macho. 

Sin embargo, en el macho normal los 
genes determinantes de la masculinidad, 
que estan en el cromosoma Y, controlan la 
formacion de una sustancia testiculo-deter- 
minante que hace que la gonada en desa¬ 
rrollo forme un testiculo y no un ovario. 
Una vez formado, el testiculo produce el 
esteroide testosterona. Esta hormona mas- 
culiniza el feto, provocando la formacion 
del pene, el escroto, los conductos y las 
glandulas masculinas. Ademas, destruye el 
esbozo mamario, quedando los pezones 
como recuerdo de la organizacion primiti- 
va a partir de la cual se desarrolla uno de 
los sexos. La testosterona tambien es la res- 
ponsable de la masculinizacion del cere- 
bro, si bien de forma indirecta. Sorpren- 
dentemente, en el cerebro la testosterona 
se convierte enzimaticamente en estroge- 
nos, y son estos los que cleterminan que el 
cerebro se organ ice* para pooler dar un 
comportamiento tipicamente masculino. 

Si el animal es geneticamente una 
hembra, no se necesita ningun estimulo 


Cada e.structura del aparato reproduaor 
masculino o femenino tiene su 
hombloga en el otro sexo. Esto es asi 
porque durante las primeras etapas del 
desarrollo, las caracteristicas masculinas 
y femeninas empiezan a desarrollarse a 
partir de la cresta genital embrionaria, y 
los dos sistemas de conductos, al 
principio, son identicos en am bos sexos. 
Bajo la influencia de las hormonas 
sexuales, la cresta genital se transforma. 
en el macho, en los testiculos y, en la 
hembra, en los ovarios. En el macho, un 
grupo de conductos (los de Wolff) dan 
origen a los espermiductos y. en la 
hembra, quedan como una estructura 
vestigial junto a los ovarios. En la 
hembra, el otro grupo de conductos (los 
de Muller) dan lugar a los oviductos. 
utero y vagina, mientras que, en el 
macho, forman un pequeho apendice 
vestigial en los testiculos. De forma 
similar, el clitoris y los la bios de la vulva 
de la hembra. son homologos al pene y 
el escroto del macho, ya que se 
desarrollan a partir de las mismas 
estructuras embrionarias. 


especial para su desarrollo. La ciusencia 
de los genes masculino-determinantes 
permite a la gonada seguir su tendencia 
inherente a convertirse en ovario. Enton- 
ces, en ausencia de testosterona, el 
embribn desarrollarJ organos sexuales 
femeninos: vagina, clitoris v utero. Todo 
este dispositivo tiene sentido en los 
mamiferos, en los cuales el embrion se 
desarrolla en el interior del cuerpo de la 
hembra (la madre) y esta expuesto cons- 
tantemente a las hormonas sexuales 
maternas. Ya que las hormonas femeni¬ 
nas favorecen el desarrollo de hem bras, 
los embriones machos no se desarrolla- 
rfan normalmente si no tuvieran una pro¬ 
teccion especial frente a las hormonas 
maternas. En efecto, para que se desa- 
rrolle un cerebro femenino, es necesaria 
una proteccion especial frente a los efec- 
tos de los estrogenos, ya que, como se 
ha mencionado antes, producen la mas- 
culinizacibn del cerebro. Para evitar que 
esto suceda en las hembras, hay una pro- 
teina sanguinea (alfa-fetoproteina) que 
se une a los estrogenos y les impide 
alcanzar el cerebro. 

La determination genetica del sexo se 
tratara en el Capitulo 8 (p. 134). En los 
mamiferos, las aves, los anfibios, en 
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muchos reptiles y probablemente en la 
mayoria cle los peces, la determinacion 
del sexo es estrictamente cromosomica. 
A pesar de ello, muchos peces y reptiles 
carecen de cromcxsomas sexuales; en estos 
cases, los generos no vienen determina- 
dos por factores geneticos, sino por otros 
como la temperatura o el comportamien- 
to. En los cocodrilos, en muchas tortugas 
y en algunos lagartos, la temperatura de 
incubacion en el nido es la que determi- 
na los porcentajes de los sexos, aunque 
aun se desconoce cual es el mecanismo 
concreto de determinacion. Por ejemplo, 
los huevos de caiman, cuando se incuban 
a temperaturas relativamente bajas dan 
lugar a hembras, mientras que si lo hacen 
a temperaturas relativamente elevadas, 
producen machos (Figura 6-6), En muchos 
peces. la determinacion del sexo depen- 
de del comportamiento. Muchas de estas 
especies son hermafroditas, por lo que 
poseen gonadas tamo masculinas como 
femeninas. Son cleterminados estimulos 
del ->ambiente* social de estos peces los 
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Figura 6-6 

Determinacibn del sexo en funcion de la 
temperatura. En muchos reptiles que 
carecen de cromosomas sexuales, la 
temperatura de incubacibn en el nido es la 
que determina el sexo. El grafico muestra 
que los embriones de muchas tortugas dan 
lugar a machos a bajas temperaturas, 
mientras que en muchos lagartos y en el 
caiman, los machos se originan a 
temperaturas altas. Los embriones de los 
cocodrilos originan machos a temperaturas 
intermedias, y hembras a temperaturas 
bajas y altas. 

Tornado de David Crews, «Animal sexuality». 
Scientific American 270(1):108‘114, enero 1994. 
Copyright © 1994 Scientific American, Inc. Todos 
los derechos reservados. Reproducido con 
autorizacidn. 



responsables de que los diferentes indi- 
viduos actuen como machos o como 
hembras. 

Meiosis: division nuclear 

DE LAS CELULAS GERMINALES 

Los organismos que se reproducen se- 
xualmente tienen en cada cblula somati- 
ca dos juegos de cromosomas; es decir, 
poseen el numero diploide (G. diplos, 
doble) de cromosomas. En el hombre, el 
numero diploide (abreviadamente 2N) de 
cromosomas es 46. Pueden agaiparse en 
parejas y los miembros de cada una de 
ellas son los denominados cromosomas 
homologos. Cada una de las celulas del 
cuerpo tiene dos series de genes res- 
ponsables de la codificacion de una 
caracteristica concreta, una en cada uno 
de los cromosomas homologos. Puede 
tratarse de formas alternativas del mismo 
gen, en cuyo caso se dice que son los 
genes alelicos o alelos (los alelos mul¬ 
tiples se describen en la p. 134). A veces 
solamente uno de estos alelos tiene efec- 
to sobre el organismo, aunque en cada 
celula estan los dos y. tanto uno como 
otro. pueden haber pasado a la descen- 
dencia como resultado de la meiosis y de 
la correspondiente fecundacion. 

Durante el crecimiento del individuo, 
todos los cromosomas de las celulas que 
se estan dividiendo mitoticamente se 
replican durante el periodo S de cada 
ciclo celular (Figura 4-21, p. 55), de forma 
que cada celula nueva contiene un juego 
doble de cromosomas. Estas celulas tie¬ 
nen el numero diploide de cromosomas 
V se denominan celulas diploides. En 
las gonadas, los gametes (6vulas y esper- 
matozoides) se forman por un tipo de 
division de maduracion, llamada meio¬ 
sis, en la que se separan los dos juegos 
de cromosomas homologos de cada pare- 
ja. Los gametos que se producen median- 
te este proceso de la meiosis solo con- 
tienen un juego de cromosomas, por lo 
que se dice que tienen el numero 
haploide (G. haploos, simple) de cro¬ 
mosomas (abreviadamente AO. En el 
hombre, el numero haploide de cromo¬ 
somas en los gametos es 23. 

La principal diferencia entre la mito¬ 
sis (que se ha descrito en la p. 58) y la 
meiosis es que el numero de cromoso¬ 
mas se reduce a la mitacl en la meiosis, 
pero no en la mitosis. En la mitosis se 


producen celulas diploides que son gene- 
ticamente identicas entre si y con res- 
pecto a las celulas de las que proceden. 
En la meiosis se producen celulas ger- 
minales haploides (gametos), que difie- 
ren entre si y con respecto a las celulas 
a partir de las que se han originado. Si 
no se produjese este tipo de division 
reduccional durante la meiosis, la union 
de un ovulo y un espermatozoide daria 
lugar a un individuo con un numero de 
cromosomas doble que el de sus proge- 
nitores. Si esto sucediese de manera 
constante durante unas pocas genera- 
ciones, el resultado seria que las celulas 
del cuerpo llegarian a tener un numero 
astronomico de cromosomas. 

La meiosis consiste en dos divisiones 
del nucleo en las cuales los cromosomas 
se dividen solamente una vez (Figura 6- 
7). La mayor parte de ios acontecimien- 
tos exclusivos de la meiosis se producen 
durante la profase de la primera division 
meiotica. Los dos miembros de cada par 
de cromosomas homologos se colocan 
unidos lateralmente (sinapsis) para for¬ 
ma r una diada o cromosoma bivalen- 
te. Cada cromosoma bivalente ya ha 
sufrido la replicacion para formar las dos 
cromatidas, cada una de las cuales lle- 
gara a ser un nuevo cromosoma. Las dos 
cromatidas estan reunidas en un punto, 
el centromero. Ya que cada bivalente 
esta formado por dos pares de cromati¬ 
das o cuatro futures cromosomas, es por 
lo que se le da el nombre de tetrada 
(G. tetra, cuatro). La posicion o localiza¬ 
tion de cada gen en un cromosoma es 
el locus (pi., loci) y en la sinapsis. todos 
los loci de los genes de un cromosoma 
normalmente se situan exactamente 
enfrente de los correspondientes loci del 
cromosoma homologo. Hacia el final de 
la profase, los cromosomas se acortan y 
engrosan, y queclan dispuestos para 
entrar en la siguiente division meiotica. 
A diferencia de lo que ocurre en la mito¬ 
sis, los centromeres que unen las cro¬ 
matidas no se dividen al principio de la 
anafase. Como consecuencia, uno de 
cada par de cromosomas dobles (diada) 
es empujado hacia uno de los polos por 
los microtubules del huso mitotico. De 
esta forma, al terminar la primera divi¬ 
sion meiotica, tambien conocida como 
division reduccional, las celulas hijas con- 
tienen solo uno de cada par tie cromo¬ 
somas homologos, tie manera que el 











1 


88 Parte II Concinuidatl y*evoluci6n de la vida animal 




Profase I 


Cada cromosoma se replica y 
da lugar a dos cromatidas; los 
cromosomas homblogos se emparejan 
(sinapsis) para formar bivalentes 


Profase I 

Aparecen quiasmas 
en los bivalentes 


Anafase II 

Los cromosomas homdlogos se separan 
hacia polos opuestos, de forma que cada nucleo 
tiene solamente un numero haploide de cromosomas. 
pero una cantidad diploide de DNA 

Meiosls I 


Quiasma 

Cromatidas hermanas 




Anafase II 

Las cromatidas 
de las diadas 
se separan 


Telofase II 


Se forman cuatro cdlulas haploides (gametos), cada una 
con una cantidad haploide de ADN 




Figura 6-7 

Meiosis de una celula germinal con dos pares de cromosomas (2A/ = 4, es decir, el numero diploide es 4), mostrando el comportamiento de 
los cromosomas en dos divisiones sucesivas. Compararcon la Figura 4-24, p. 59, en la que se represents la mitosis. 
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nuniero total de cromosomas se ha redu- 
cido al numero haploide (AO. Sin embar¬ 
go. dehido a que las cromatidas estan 
todavla unidas por el centromere), cada 
celula tiene una cantidad 2A T de DNA. 

La segunda division meiotica es 
mucho mas parecida a una division mito- 
tica normal. Las diadas se separan al 
empezar la anafase por division de los 
centromeres y cada cromosoma sencillo 
se mueve hacia cada uno de los polos. 
Asi pues, a I final de la segunda division 
meiotica las celulas tienen el numero 
haploide de cromosomas y una cantidad 
iVde DNA. Cada cromatida de la tetrada 
original se encuentra en un nucleo dife- 
rente. Se han formado cuatro celulas 
(gametos) a partir de una unica celula 
germinal inicial, cada una con una dota¬ 
tion haploide de cromosomas y sola- 
men te un alelo de cada gen. 

Entrecruzamiento 
(Crossing Over) 

Un suceso importante se produce cuan- 
do las cromatidas de un cromosoma inter- 
cambian panes con las cromatidas adya- 
centes del cromosoma homologo. Este 
fenomeno, llamado entrecruzamiento. 
trueque de genes o crossing over se 
expone daramente en la Figura 6-7. El 
entrecruzamiento es importante porque 
el material hereditario se redistribuye 
entre las cromatidas de los cliferentes cro¬ 
mosomas homologos. Los cromosomas 
intercambian secciones equivalentes que 
llevan alelos para los mismos genes; asi, 
cada cromatida contiene un juego com¬ 
plete de genes, pero los alelos estan en 
una nueva combinacion en los cromoso¬ 
mas homologos. 

Mientras los cromosomas estan en 
sinapsis, una hebra de cada cromatida se 
adosa a la cromatida homologa. Cuando 
continua la profase, los cromosomas 
homologos empiezan a separarse y 
entonces aparecen los quiasmas. es 
decir, los puntos de union entre croma¬ 
tidas no her man as con probabilidad de 
entrecruzamiento (ver profase I en la 
Figura 6-7; ver tambien la discusion sobre 
el entrecruzamiento en el Capitulo 8. 
p. 137). Puecle haber uno o mas quias- 
mas en cada bivalente, segun el numero 
de puntos de union entre los homologos 
advacentes. Cuando los quiasmas se 
separan, el intercambio se completa. Los 


cuatro gametos resultantes al final de la 
meiosis son geneticamente diferentes 
(Figura 6-7). 

Gametogenesis 

La serie de transformaciones que ocurren 
durante la formation de los gametos 
maduros se llama gametogenesis. Aun- 
que el proceso es esencialmente el 
mismo en la mad u ration de los esper- 
matozoides y los ovulos. hay algunas 
cliferencias impoitantes. La gametogene- 
sis en los testiculos se llama esperma- 
togenesis v en el ovano, ovogenesis. 

Espermatogenesis 

Las paredes de los tubulos seminiferos con- 
tienen las celulas sexuales en diferencia- 
cion, dispuestas en un epilelio grueso y 
estratiilcado, en el C[ue hay de cinco a ocho 
capas de celulas superpuestas (Figura 6- 
8). En la capa mas externa se encuentran 
las espermatogonias (Figura 6-9), unas 
celulas diploides cuyo numero ha aunien- 
tado por mitosis normal. Cada espermato- 
gonia aumenta cle tamano y se convierte 
en un espermatocito primario. Cada 
espermalocito primario suire entonces la 
primera division meiotica, taJ y como se ha 
descrilo antes, y se convierte en dos esper- 
matocitos secundarios 

Cada espermatocito secundario entra 
entonces en la segunda division meioti¬ 
ca sin que haya un peiiodo de interfase. 
Media nte estas dos divisiones, cada esper¬ 
matocito da origen a cuatro espermati- 
das. cada una con un numero haploide 
de cromosomas (23 en el hombre). Una 
espermatida puede contener unicamen- 
te cromosomas que el macho ha here- 
dado de su madre, todos los que ha here- 
dado de su padre, o una mezcla de 
cromosomas maternos y paternos. Sin 
que se produzcan mas divisiones, las 
es permit id as se cransforman en esper- 
matozoides maduros al perder gran parte 
de su citoplasma. condensando el nucleo 
en una cabeza y formando una cola fla- 
gelar en forma de latigo para la locomo- 
cion (Figura 6-9). La cabeza esta forma- 
da por el nucleo, que contiene los 
cromosomas para la herencia. y un acro- 
soma, una estruclura que esta presente 
en los espermatozoides de casi todos los 
metazoos (algunas excepciones son los 
peces teleosteos y determinados inverte- 



Figura 6-8 

Section de un tubulo seminifero en el que 
hay espermatozoides. En cada testiculo 
humano hay mas de 200 tubulos 
seminiferos, largos y apretados unos 
contra otros. En esta micrografia 
electrdnica de barrido, se puede apreciar, 
en la zona central de la luz del tubulo, una 
gran cantidad de colas de 
espermatozoides maduros, que se han 
formado a partir de las celulas germinales 
de las paredes del tubulo. (x 525). 

Tornado de Tissues and Organs: A Tex-Atlas of 
Scanning Electron Microscopy, de Richard G. 
Kessel and Randy H. Kardon, W. H. Freeman 
and Co., © 1979. 

brados). En muchas especies. tanto de 
invertebrados como de vertebrados, el 
acrosoma contiene una lisina que ataca 
la membrana de los 6vulos, lo que faci- 
lita la creation de un punto de entrada 
en la membrana que forma una barrera 
de protecci6n alrededor del ovulo. Al 
menos en los mamlferos, la lisina es en 
realidad la enzima hialuronidasa. Una 
estructura notable de los espermatozoi- 
des de muchos invertebrados es el fila- 
mento acrosomico, de longitud variable 
en las diferentes especies. que se dispa - 
ra de forma brusca desde la cabeza del 
espermatozoide cuando esta entra en 
contacto con la membrana de un ovulo. 
Su union con la membrana plasmatica del 
ovulo es el primer paso de la fecunda¬ 
tion (ver contacto v reconocimiento entre 
el ovulo y el espermatozoide, p. 105). 

La longitud total de los espermatozoi¬ 
des humanos oscila entre 50 y 70 pm. 
Algunos sapos poseen espermatozoides 
de mis de 2 mm (2000 pm) de longitud 
(Figura 6-10) y pueden verse a simple 
vista. No obstante, la mayoria de los 
espermatozoides tienen un tamano 
microscopico (ver en la p. 19 los dibujos. 
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Figura 6-9 

Espermatogenesis. Seccion de un tubulo semimfero mostrando la espermatogenesis. Las celulas germinales se desarrollan con la 
colaboracion de unas grandes celulas de Sertoli, que se extienden desde la periferia del tubulo semimfero hacia la luz de 6ste y que 
proporcionan alimentos a las celulas germinales. Las celulas germinales a partir de las que se forman los espermatozoides son las 
espermatogonias, unas celulas diploides que se encuentran en la periferia del tubulo. Estas celulas se dividen por mitosis para producir 
nuevas espermatogonias, o bien espermatocitos primarios. La meiosis comienza cuando los espermatocitos primarios se dividen para 
producir espermatocitos secundarios haploides, dotados de cromosomas de doble hebra. Tras la segunda division meiotica se forman 
cuatro espermatidas haploides con cromosomas sencillos. A partir de aquf, cada espermatozoide se va desarrollando gradualmente, 
mientras va desprendiendose hacia la luz del tubulo semimfero. 


de principles del siglo xix, de los esper¬ 
matozoides de varies veitebrados, que fue- 
ron interpretados por los bio legos de 
en fences come «gusanos» parfisitos del 
semen). En todos los animales que se 
reproducen sexualinente el numero de 
espermatozoides producidos por los 
machos es muchisimo mayor que el de 
ovules producidos por las hembras. El 
numero de huevos esta en relacion con las 
opoitunidades del joven para nacer y alcan- 
zar la madurez. Esto explica el e nor me 
numero de huevos producidos por cieitos 
peces en comparacion con el pequeno 
numero producido por los mamiferos. 

Ovogenesis 

Las primitivas celulas germinales del ova- 
rio, las oogonias u ovogonias, tambien 


aumentan su numero por mitosis ordi- 
naria. Cada ovogonia contiene un nume¬ 
ro diploide de cromosomas. En la mujer 
y despues de la pubertad. cada mes se 
desarrolla una de estas ovogonias. dando 
un 6vulo maduro. Despues de que las 
ovogonias dejan de multiplicarse, crecen 
en tamario y se convierten en ovocitos 
primarios (Figura 6-11). Antes cle la pri- 
mera division meiotica, los cromosomas 
en cada ovocito primario se reimen por 
parejas de cromosomas homologos, uno 
materno y otro paterno, igual que ocurre 
en la espermatogenesis. Cuando se pro¬ 
duce la primera division de maduradon 
(reduccion), el citoplasma se divide de- 
sigualmente. Una de las dos celulas bijas, 
el ovocito secundario, es grande y reci- 
be la mayor parte del citoplasma; la otra 
es muy pequena y se denomina primer 


cuerpo polar (Figura 6-11). Sin embar¬ 
go, cada una de estas celulas hijas ha reci- 
bido la mitad de los cromosomas. 

En la segunda division meiotica, el 
ovocito secundario se divide en una gran 
ovdtida y un pequeno cuerpo polar. Si 
el primer cuerpo polar tambiftn se divi¬ 
de en esta division, lo que en ocasiones 
sucede, habra ahora tres cuerpos polares 
y una ovotida (Figura 6-11). La ovotida 
crece y se desarrolla hasta convertirse en 
un ovulo maduro. Los cuerpos polares 
no son funcionales y se desintegran. La 
forma cion de estos cuerpos polares no 
funcionales es necesaria para descargar 
al ovulo del exceso de cromosomas, y la 
division citoplasmatica desigual hace que 
se pueda prcxlucir una celula grande, con 
suficientes resents para el desarrollo de 
un nuevo individuo. Asi pues, el ovulo 
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Figura 6-10 

Espermatozoides de algunos vertebrados 
e invertebrados. 


maduro tiene un numero jV(haploide) de 
cromosomas, lo mismo que el esper- 
matozoide. Sin embargo, cada ovocito 
primario da lugar solo a un gameto fun- 
cional, mientras que en la espermatoge- 
nesis se producen cuatro espermatozoi¬ 
des. 

En la mayoria de los vertebrados, y 
tambien en muchos invertebrados, el 
ovulo no completa la division meiotica 
antes de que ocurra la fecund a cion. Lo 
normal es que el huevo se mantenga en 


el estado de profase de la primera divi¬ 
sion meiotica (meiosis I). La meiosis se 
completa, bien en el momento de la ovu- 
lacion (es lo que sucedc en las aves y en 
la mayoria de los mamiferos), o bien un 
poco antes de la fecundacion (coino ocu- 
rre en muchos invertebrados, en los 
peces teleosteos, los anfibios y los repti¬ 
les). En la especie humana, los ovocitos 
empiezan a sufrir la primera division 
meiotica alrededor de la semana deci- 
motercera del desarrollo fetal y a partir 
de aqui se mantienen en estado de pro¬ 
fase. En este estado permanecen duran¬ 
te un tiempo de hasta 20 6 30 anos. La 
primera division meiotica se completa, y 
el primer cuerpo polar se separa, innie- 
diatamente antes de la ovulacion. La 
segunda division meiotica (meiosis II) 
tiene lugar cuando el espermatozoide 
entra en el ovocito secundario. 

El hecho mas llama tivo de la mad li¬ 
ra cion del ovulo es la acumulacion de 
vitelo en el. El vitelo generalmente se 
almacena como granulos mas o menos 
organizados en forma de plaquitas; no se 
trata de una sustancia quimica concreta, 
sino que puede estar constituido por lipi- 
dos, protetnas o por ambos tipos de sus- 
tancias. En los insectos y los vertebrados, 
los huevos tienen una cantidad variable 
de vitelo, que puede originarse directa- 
mente en el interior del huevo, a partir 
cle sustancias aportadas por las celulas 
foliculares que lo roclean, o puede ser un 
vitelo lipidico o proteinico, ya forma do. 
que se transfiere por pinocitosis desde 
las celulas foliculares al ovocito. 

El resultado de la enorme acumula¬ 
cion de granulos de vitelo v otras sus¬ 
tancias nutritivas (glucogeno y gotas de 
grasa) es que un huevo crece tanto que 
sobrepasa el limite normal que general¬ 
mente obliga a las celulas normales 
(somaticas) a dividirse. Por ejemplo, un 
ovocito temprano de rana mide unos 50 
|im de diSmetro, crece hasta alcanzar 
1500 jam de didmetro cuando madura. 
despues de tres anos de crecimiento en 
el ovario, y su volumen aumenta unas 
27 000 veces. El huevo de las aves al- 
canza un tamano todavia mas grande: un 
huevo de gallina puede aumentar su 
tamano hasta 200 veces en solamente los 
ultimos 6 de los 14 clias de r&piclo creci¬ 
miento que precede a la ovulaci&n. 

Asi pues, los huevos son importantes 
excepciones a la regia, generalmente uni¬ 


versal. cle que los organismos estan com- 
puestos de unidades celulares relativa- 
mente pequenas. Esto crea un problema 
respecto a la relacion superficie-volumen, 
ya que todo lo que entra o sale del huevo 
(alimentos, gases respiratorios, desechos, 
etc.) debe pasar a traves de la membra- 
na celular. A rnedida que el huevo se 
hace mas grande, la superficie disponi- 
ble por unidad de volumen de citoplas- 
ma (masa) se hace mas pequena. Como 
se puede suponer, el ritmo metabolico 
del huevo disminuye gradualmente hasta 
c[ue, cuando el huevo ha maclurado, se 
queda en una especie de vida latente 
esperando la fecundacion. 

PROTECCI6N MATERNA 
DEL EMBRI6N 

La mayor pane de los invertebrados, y 
tambien muchos vertebrados. deposilan 
sus huevos en el medio en que viven 
para que se desarrollen. A estos anima- 
les se les da el nombre de oviparos 
(«nacidos de huevos**). La fecundacion 
puede ser interna (los huevos se fecun- 
dan en el interior del cuerpo de la hem- 
bra antes de que esta realiza la puesta) o 
externa (los huevos son fecundados por 
el macho despues de c]ue la hembra los 
haya puesto). Mientras que muchos ani¬ 
mates oviparos simplemenie abandonan 
sus huevos al azar. otros ponen un cui- 
dado especial en encontrar lugares que 
pueclan proporcionar fuentes de alimen- 
to irunediatas y abundantes para cuando 
nazcan sus hijos. 

Algunos animates retienen sus hue¬ 
vos en el cuerpo (generalmente en el ovi- 
ducto) mientras se desarrollan, v el 
embrion, durante su desarrollo, recibe 
todo el alimento a partir del vitelo alma- 
cenado en el interior del propio huevo. 
Estos animates son los tlamaclos ovovi- 
viparos («nacidos cle huevos vivos**. Hay 
ovovivipaiismo en varios gnipos cle inver- 
tebrados (por ejemplo, en varios aneli- 
dos, braquiopodos, insectos y moluscos 
gasteropodos) y es comun entre ciertos 
peces y reptiles. 

Hay una tercera modalidad. los vivi- 
paros («nacido vivo**), en los cuales el 
huevo se desarrolla en el oviducto o en 
el Otero, v el embrion obtiene sus ali¬ 
mentos directamente de la madre. Por lo 
general, se establece alguna forma de 
conexion anatomica entre el embrion en 
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Figura 6-11 

Ovogenesis. Las celulas germinales primarias (ovogonias) se multiplican por mitosis durante el desarrolio embrionario, dando lugar a 
ovocitos primarios. Despu^s de la pubertad, en cada ciclo menstrual, un ovocito primario diploide sufre la primera division meiotica, dando 
origen a un ovocito secundario haploide y a un cuerpo polar, tambien haploide. Si el ovocito secundario es fecundado, entonces sufre la 
segunda division meiotica. Los cromosomas de doble hebra se separan y se forma un gran 6vulo y un pequeno segundo cuerpo polar. 
Tanto el ovulo, como el segundo cuerpo polar, contienen ahora una cantidad A/de DNA. La union del nucleo de este ovulo haploide con el 
nucieo, tambien haploide, del espermatozoide, da origen a la formacion de un zigoto diploide (2 N). 


desarrollo y la mad re. Tanto en el ovo- 
viviparismo como en el viviparismo, la 
fecundacion tiene que ser interna (es 
dear, en el interior del cuerpo de la hem- 
bra). y la madre da lugar al nacimiento 
de los jovenes en un estado de desarro¬ 
llo avanzado. El viviparismo es casi exclu¬ 
sive de los mamiferos y de algunos elas- 
mobranquios, aunque tambien hay 
algunos invertebrados viviparos (por 
ejemplo algunos escorpiones), asi como 
algunos anfibios y reptiles. El desarrollo 
de los embriones dentro del cuerpo de 
la madre, tanto en viviparos como en 
ovovivtparos proporciona, evidentemen- 
te, mas proteccion a los descendientes 
que la simple puesta de huevos. 

Estructura de 

LOS SISTEMAS 
REPRODUCTORES 

Esta estructura basica es semejante en 
todos los animates sexuales, aunque 
hay a diferencias en sus habitos de 


reproduccion, metodos de fecundacion 
v otras caracteristicas, que hacen que 
haya una enorme variabilidad. Los sis- 
temas reproductores de los animates que 
se rcproducen sexualmente estan for- 
mados por dos tipos de componentes: 
(1) 6rganos primarios, las gonadas, 
que producen los ovules y espermato- 
zoides, asi como las hormonas sexuales 
esteroides, v (2) organos accesorios, 
que ayudan a las gonadas en los proce- 
sos de formacion y liberation de los 
gametos, y que en muchos casos tam¬ 
bien sirven para dar acogida v protec¬ 
cion al embrion; pueden ser muy varia¬ 
bles, v entre ellos se encuentran los 
gonoductos (espermiductos v oviduc- 
tos), los organos para la transference de 
espermatozoides a la hembra, los orga¬ 
nos para el almacenamiento de esper¬ 
matozoides o de vitelo, los organos 
dedicados a formar cubicrtas protecto- 
ras para los huevos, y los organos nutri- 
rivos, como las glandulas vitelogenas v 
la placenta. 


SlSTEMAS REPRODUCTORES 
DE LOS INVERTEBRADOS 

Los invertebrados que transfieren el esper- 
ma del macho a la hembra para que se 
produzca una fecundacion interna, nece- 
sitan tener organos y conductos que fad- 
liten este fin. que en algunos casos puede 
ser tan complejo como en los vertebra dos. 
Por el contrario. los sistemas reproducto¬ 
res de los invertebrados que, simplemen- 
te, liberan sus gametos en el agua para que 
se produzca una fecundacion externa, son. 
atendiendo a su complejidad, poco mas 
que simples centros para la gametogene- 
sis. Los aneiidos poliquetos, por ejemplo, 
no poseen organos reproductores perma¬ 
nences; los gametos se originan a partir de 
la proliferation de las celulas que tapizan 
la cavidad general del cuerpo. Cuando han 
madurado, los gametos se liberan a traves 
de celomoductos o de los conductos 
excretores, e induso, en algunas espedes, 
salen al exterior a tnives de roturas en la 
pared del cuerpo. 
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Figura 6-12 

Aparato reproductor de los grillos. Los espermatozoides que produce el macho pasan 
desde la pareja de testiculos, a traves de los espermiductos (conductos deferentes), hasta 
el conducto eyaculador, que se encuentra en el interior del pene. En las hembras, los 
ovulos producidos en los ovarios pasan por los oviductos hasta la bursa genital. En la 
copula, los espermatozoides encerrados en el interior de un saco membranoso 
(espermatoforo), formado gracias a las secreciones de una glandula accesoria, se 
depositan en la bursa genital de la hembra, y entonces emigran hasta un receptaculo 
seminal, en el que quedan almacenados. La hembra controla la liberacion de unos pocos 
espermatozoides, que fecundaran sus ovulos en el momento de la puesta, y utiliza un largo 
ovopositor, en forma de aguja, para poner los huevos en el interior del suelo. 


Los insectos son de sexos se parados 
(dioicos), y realizan la fecundacion inter¬ 
na mediante copula e inseminacion, por 
lo que, poseen unos sistemas reproduc- 
tores complejos (Figura 6-12). El esper- 
ma que se produce en los testiculos de 
los machos pasa a traves de unos esper¬ 
miductos hasta unas vesiculas semina- 
les (tlonde se almacenan los esperma¬ 
tozoides) y desde estas, a un unico 
conducto eyaculador que conduce hasta 
un pene. FI lfquido seminal, que se 
forma en una o mas glandulas acceso¬ 
rias, se anade al semen en el conducto 
eyaculador. Las hembras poseen un par 
de ovarios, formaclos a partir de una 
serie de tubulos ovaricos (ovariolas). Los 
ovulos maduros pasan a traves de unos 
oviductos hasta una camara genital 
comun y desde esta a una pequena 
bursa copuladora (vagina). En la mayo- 
ria de los insectos, el macho transfiere 
el esperma inseitando su pene directa- 
mente en el sistema reproductor de la 
hembra, tlonde quecla almacenado en 
un receptaculo seminal. Es frecuente que 
una unica copula, proporcione suficiente 
esperma para toda la vida reproductora 
de la hembra. 

Sistemas reproductores 

DE LOS VERTEBRADOS 

Los aparatos reproductor y excretor de 
los vertebrados. debido a su estrecha 
conexion anatomica, y, especialmente 
en el macho, constituyen lo que en oca- 
siones se tlenoniina sistema urogeni¬ 
tal Esta asociacion es muy llamativa 
durante el desarrollo embrionario. En 
los machos tie los peces y anfibios, el 
conducto que vacia el rinon (conduc¬ 
to de Wolff) tambien sirve como esper- 
miducto. En los machos tie los reptiles, 
las aves y los mamiferos, en los que el 
rinon desarrolla su propit) conducto 
intlepentliente (ureter) para eliminar 
los tlesechos, el antiguo conducto tie 
Wolff actua exclusivamente como esper- 
midLicto (conducto deferente). En 
todos estos cases, con la exception de 
la mayor parte de los mamiferos, estos 
conductos tlesembocan en una cloaca 
(derivado del latin, que significa «alcan- 
tarilla»), una camara comun en la que 
desembocan el intestine y los conduc¬ 
tos genitales y excretores. Casi todos los 
mamiferos placentarios carecen de clo¬ 


aca; en lugar tie ello, el sistema uroge¬ 
nital tiene una abertura intlepentliente 
del ano. Sin embargo, el oviducto tie la 
hembra es un conducto independiente 
que finaliza en la cloaca, en el caso de 
que esta exista. 

Aparato reproductor 
masculino 

En los vertebrados, como el hombre 
(Figura 6-13), este aparato esta formado 
por los testiculos, los conductos eferen- 
tes v los deferentes, una serie tie glan- 
tlulas, v, en algunas aves y reptiles y en 
todos los mamiferos, un pene. 

Hay un par de testiculos en los que 
se producen los espermatozoides. Cada 


testiculo est5 formado por numerosos 
tubos semimferos. en los que se desa- 
rrollan los espermatozoides (Figura 6-9). 
y por el tejido intersticial. situado a lo 
largo tie los tubulos, que produce la hor- 
mona sexual masculina (testosterona). En 
la mayoria de los mamiferos, los clos tes¬ 
ticulos estan alojatlos permanentemente 
en el interior tlel saco escrotal que, o bien 
cuelga hacia el exterior de la cavidad 
abdominal, o bien los testiculos descien- 
den ai interior tlel escroto durante la 
epoca tie la reprotluccion. Esta disposi¬ 
tion extraria y algo insegura, proporcio- 
na un «ambiente» con una temperatura 
ligeraniente mas baja que la del resto del 
cuerpo, ya que en algunos mamiferos 
(incluido el hombre) los espermatozoi- 
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Figura 6-13 

Organos reproductores del hombre, en seccion sagital. 


des, aparememente, no sc forman a la 
temperatura normal del interior del cner- 
po. Hn Los mamiferos niarinos v en todos 
los demas vertebrados, los testiculos se 
localizan permanentemente en el interior 
del abdomen. 

Los espermatozoides pasan clesde los 
tubos semin iferos a los conductos efe- 
rentes, linos pequenos tubos que con- 
ducen a un retorcido epididimo (uno 
por cada testiculo) (Figura 6-9) y desde 


La mayoria de los vertebrados acuaticos 
no necesitan pene; los espermatozoides 
y ovulos se liberan en el agua. unos 
cerca de los otros. No obstante, en los 
vertebrados terrestres (y en algunos 
acuaticos), que son vivtparos o que 
protegen sus luievos mediante una 
cascara, los espennatozoides deben 
trsinsferir.se a la hembra. Hn la mayoria 
de las aves. el proceso se limira a la 
vuxtaposicion de las cloacas. Solo los 
reptiles y los mam iferos tienen un 
autentico pene. El de los inainiferos es 
un organo, genera I mente llaecido, que 
se pone en erection gracias a un aporte 
extra de sangre. Muchos mamiferos, 
aunque no el hombre. poseen un hueso 
peniano (baculo), que posiblemcTIle 
contribuye a la erection. 


estos a unos conductos dcferentes, que 
terminan en el canal eyaculador. En los 
mamiferos, los conductos deferentes se 
linen a la uretra. un conducto que trans¬ 
porta tanto el esperma conic los pro- 
ductos urinarios, a traves del pene, el 
organo de penetration (copulador) exter¬ 
no. 

En la mayoria de los mamiferos hay 
tres pares de glandulas que desembocan 
en los conductos genitales: las vesiculas 
seminalcs. las glandulas prostaticas y 
las glandulas bulbouretrales (Figura 6- 
13). El fluido secretado por estas glan¬ 
dulas proporciona alimento a los esper¬ 
matozoides, lubrica el camino que ban 
de recorrer y neutraliza la acidez de la 
orina para que los espermatozoides no 
resulten dariados. 

Aparato reproductor femenino 

Los ovarios de las hembras de los verte¬ 
brados producen tanto ovulos como hor- 
monas sexuales lemeninas (estrogenos 
v progeslerona). En todos los vertebra¬ 
dos mandibulades, los ovulos maduros 
precedentes de los ovarios penetran en 
los oviductos a traves de unas abertu- 
ras en forma de embudo que tipicamen- 
te se encuentran bordeando los marge- 
nes de los ovarios. El extreme posterior 


de los oviductos no esta especializado 
en la mayoria de los peces y los anfibios, 
pero los peces cartilaginosos. los repti¬ 
les y las aves, que producen gran des 
luievos con cascara. poseen regiones 
especializadas en la production tie albu¬ 
rn ina y de la cascara del huevo. Hn los 
amniotas (reptiles, aves y mamiferos; ver 
huevos tie los amniotas y los anamnio- 
tas, p. 118 ) la portion terminal del ovi- 
ducto se tlilata para formar un utero 
musculoso, en ti que los luievos con dis- 
cara quedan retenidos antes de la pues- 
la, o en ci que Los embriones com pi eta n 
su desarrollo. En los mamiferos placen- 
tarios. las paredes del urero establecen 
una conexion vascular intima con las 
membranas embrionarias a traves de una 
placenta (p. 119 ). 

Los dos ovarios tie la mujer son algo 
mas pequenos que los testiculos del 
macho, y contienen muchos miles de 
huevos (ovulos). Cada ovulo se desarro- 
lla en el interior tie un foliculo que crece 
y final mente se rompc para tie jar salir el 
ovulo maduro (Figura 6-11). Durante el 
jx^rkxlo fertil tie la mujer, cada ano madu- 
ran aproximadamente 13 ovulos y, gene- 
ralmente, los ovarios se alternan en la 
emision de un ovulo maduro. Puesto que 
la mujer es fertil tan solo durante unos 30 
arios. unicamente 300 6 400 ovulos tie¬ 
nen la oportunidad de alcanzar la madu- 
rez; los otros tlegeneran y son absorbi- 
dos. 

Los oviductos, o trompas tie Falo- 
pio, esfan recubiertos de cilios para 
impulsar al ovulo en su recorritlo. Los 
dos oviductos desembocan en los angu- 
los su peri ores del utero, o matrix, que 
est£ especializado para albergar al 
embrion durante los 9 meses de su exis- 
tencia intraulerina. Esta provisto de unas 
paredes musculares gruesas. de muchos 
vasos sanguineos y tie un revestimienlo 
especial, el endometrio. El utero es tlife- 
rente en los disrintos mamiferos. Origi- 
nalmente era doble, pero sus dos ramas 
tienden a fusionarse en muchos mami¬ 
feros euterios. 

La vagina es un tubo muscular adap- 
tado para recibir el pene del macho v 
para servir como canal del parto duran¬ 
te la expulsion del feto desde ti ute- 
ro. En ti lugarde union de la vagina y 
el utero, este hace saliente hacia el inte¬ 
rior tie la vagina para formar el cfcrvix 
(cuello). 
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Organos reproductores de la mujer, en seccion sagital. 
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Los organos genitales femeninos 
externos, la vulva, estan constituidos por 
una serie de repliegues de la piel, los 
labios mayores y los labios menores, 
y un pequeAo organo erectil, el clito¬ 
ris (el organo femenino homologo al 
penc masculino). Normalmente la aber- 
tura dc la vagina tiene reducido su 
tamaiV) en el estado virgen de una hem- 
bra. debido a la presencia de una mem¬ 
bra na de fun cion desconocida, el 
hlmen. 


Hormonas de la 

REPRODUCCION EN LOS 
VERTEBRADOS 

El control hormonal 

DEL RITMO DE LOS CICLOS 
REPRODUCTORES 

Descle los peces hasta los mamiferos, la 
reproduction en los vertebrados es, 
general mente, una actividad estacional 
odclica. Su exactitud es fundamental 
ya que los jovenes naceran cuando el 
alimento sea abundante y cuando las 
otras condiciones ambientales sean opii- 
mas para su supervivencia. Una vez que 
se desencadena por alguna senal 


ambientai, como por ejemplo el cambio 
estacional de temperatura o el foiope- 
riodo, o por algun condicionante social, 
el proceso de reproduccion sexual se 
controla por medio de hormonas. Las 
hormonas de la hipofisis anterior enla- 
zan los centros neurosecretores del 
encefalo y los tejidos endocrinos de las 
gonadas (la neurosecrecion y la hipAfi- 
sis se clescriben en el Capitulo 37, p. 
746). Estc sistema hormonal, extraordi- 
nariamente equilibrado, controla el desa- 
rrollo de las gonadas, las estructuras 
sexuales accesorias y las caractenslicas 


sexuales secundarias (ver el siguiente 
texto) asi como la exactitud del ciclo 
reproductor. 

Los patrones cle reproduccion cicli- 
ca en los mamiferos son de dos tipos: 
el ciclo estral, caracteristico de la mayo- 
ria de los mamiferos, y el ciclo mens¬ 
trual, que se da sol a mente en los pri¬ 
mates antropoides (monos, simios y 
humanos). Estos dos tipos de ciclo difie- 
ren en dos aspectos importances: en pri¬ 
mer lugar. en los ciclos estrales la hem- 
bra es receptiva para el macho solo 
durante breves periodos de estro, o 
«celo>*, mientras que en los ciclos mens- 
truales la receptividad puede prolon- 
garse a lo largo de todo el ciclo; en 
segundo lugar, el ciclo menstrual, pero 
no el estral, termina con el colapso y 
desprendimiento de la porcion interna 
del endometrio (revestimiento uterino). 
En los anirnales con estro, cada ciclo ter¬ 
mina, simplemente, volvienclo el reves¬ 
timiento uterino a su estado original, sin 
que se produzca la «descarga» caracte- 
ristica del ciclo menstrual. 

LOS ESTEROIDES GENITALES 
Y SU CONTROL 

Los ovarios producen dos tipos de hor¬ 
monas sexuales esteroides: estrogenos 
y progesterona (Figura 6-15). Los estro¬ 
genos son responsables del desarrollo de 
las estmeturas sexuales accesorias de la 
hembra (oviductos, utero y vagina) y de 
la eslimulacion de la actividad repro- 
ductora de la hembra. Los caracteres 
sexuales secundarias, es dear. las caracte- 
risticas que no estan directamente re- 
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Testosterona 
Figura 6-15 

Hormonas sexuales. Estas Ires hormonas sexuales muestran una estructura esteroide ba- 
sica con cuatro anillos. La hormona sexual femenina estradiol-17p (un estrogeno), es un 
esteroide C, 8 (con 18 atomos de carbono), con un anillo aromatico A (el primero de la iz- 
quierda). La testosterona, hormona sexual masculina, es un esteroide C 19 con un grupo 
carbonilo (0=0) en el anillo A. La progesterona, la hormona femenina del embarazo, es un 
esteroide C 2 i que tambien posee un grupo carbonilo en el anillo A. 
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Figura 6-16 

Ciclo menstrual humano, en el que se representan los niveles hormonales en sangre y el 
endometrio uterino a io largo de los 28 dias del ciclo. La FSH induce la maduracion de los 
foliculos ovciricos, que secretan estrogenos. Estos preparan el endometrio uterino y hacen 
que el nivel de LH aumente bruscamente, lo que a su vez estimula al cuerpo luteo a 
secretar progesterona. La produccion de progesterona se mantendra, unicamente, si e! 
ovulo es fecundado; si no se produce el embarazo, el nivel de progesterona ir& 
disminuyendo y se producira el flujo menstrual. 


Los anticonceptivos orales (la «pildora») 
son prt*parados, por regia general, a 
base de una combinacion de estrogenos 
y progesterona, que actuan 
disminuyendo la liberation de las 
gonadotropinas FSH y I.H desde la 
hipofisis. Fsto evita la maduracion de los 
foliculos ovaricos y la ovulation. Este 
metodo de control de la natalidad es' 
sumamente eficaz, con menos del 1% de 
fa 1 los, si se siguen con exactitud las 
pautas dc administration. 

lacionadas con la formation y liberation 
de los ovulos y el esperma, pero que 
son fundamentales para el exito repro- 
ductor, tanto a nivel de comportamien- 
to como funcional, tambien estan con- 
trolados o deben su mantenimiento a los 
estrogenos. Entre estos caracteres se 
pueden citar la coloration caracteristica 
de la pi el o las pi u mas. el desarrollo 
oseo, el tamano corporal y, en los mami- 
feros, el desarrollo initial tie las glan- 
dulas mamarias. En los mamiferos, la 
progesterona se encarga de preparar al 
utero para recibir al embrion en desa¬ 
rrollo. Estas hormonas estan controladas 
por las gonadotropinas de la hipofi¬ 
sis: la hormona foiiculo-estimulante 
(FSH) y la hormona luteinizante (LH) 
(Figura 6-16). A su vez, las gonadotro- 
pinas estan controladas por hormonas 
liberadoras de las gonadotropinas 
(GnRH) que se producen en los centros 
neurosecretores del hipotalamo (p. 753 
y Tabla 37-1). For medio de este siste- 
ma de control, los factores ambient ales 
como la luz, el estado de nutrition o el 
estres, pueden influir en los ciclos repro- 
ductores. 

La hormona sexual masculina. la 
testosterona (Figura 6-15), se produce 
en las c61ulas intersticiales del testf- 
culo. La testosterona es necesaria para 
cjue se produzca el crecimiento y desa¬ 
rrollo de las estructuras sexuales acce- 
sorias del macho (pene, espermiductos 
y gland ulas accesorias) y tie los carac¬ 
teres sexuales secuntlarios masculinos 
(desarrollo del esqueleto y de la mus- 
culatura. la coloration del plumaje o del 
pelo, la cornamenta de los cervidos, y, 
en el hombre, cl to no de la voz) y para 
que ei comportamiento reproductor del 
macho sea normal. El desarrollo de los 
testiculos y la secretion de testosterona 


estan bajo el control de la FSH y la LH, 
las mismas hormonas de la hipofisis que 
controlan el ciclo reproductor de la hem- 
bra . 

El ciclo menstrual 

En la especie humana el ciclo menstaial 
(L. mensis, mes) consta de tres fases dife- 
renles: fase menstrual, fase folicular y fase 
luteinica (Figura 6-16). La menstruation 
(«periotlo») senala la fase menstrual, cuan- 


tlo parte del revestimiento del utero 
(endometrio) tiegenera y se desprende, 
produciendose la hemorragia menstrual, 
liacia el dia 3 del ciclo, los niveles en san¬ 
gre de FSH y LH empiezan a subir lenta- 
niente, y casi inmetliatamente algunos 
foliculos ovaricos empiezan a desarro- 
llarse y a producir estrogenos. A medida 
que el nivel de estrogenos en sangre va 
aumentando, el endometrio uterino 
ernpicza a engrosarse y las glandulas ute- 
rinas que hay en ti endometrio an men- 
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tan de turn a no. Hacia el clia 10. la mayor 
parte de los foliculos ovaricos, quo em- 
pezaron a desarrollar.se el dia 3, comien- 
zan a degenera r. quedando solo uno de 
ellos (a veees quedan dos o tres) que 
continua maduranclo hasta que toma el 
aspecto cle una ampulla sobre la super- 
ficie del ovario. 

En el clia 13 o 14 del eiclo, un apor- 
tc extra de LI I procedente de la hipofi- 
sis provoca la ruptura del FoKculo de 
mayor tamano (ovulaci6n), liberando- 
se un ovuio desde la superficie ovarica. 
A partir de este momento eomienza un 
periodo critico, en que el ovuio maduro 
ha de ser fecundado antes de unas pocas 
boras, o morira. Durante la fuse luteini- 
ca. a partir de la pared del foliculo que 
ha ovulado. se forma un corpus luteum 
(-cuerpo luteo o amarillo*) (Figuras 6-11 
y 6-16). El cuerpo luteo, como respites- 
ta a la estimulacion continua por parte 


Mientras que las mujeres de mas de 90 
paises disfrutan de la seguridad, desarrollo 
reciente y fad lid ad de utilizacion de los 
aniiconcepiivos, las parejas 
ivstatlounidenses se ven limiuidus al empleo 
de metodos anticonceptivos desanollados 
hack mas de 30 anos: la pfldora, el 
preservative), el DIU. el diafragma y la 
esterilizacion quirurgica. Sin un canibio 
tlrfUicoen la politics* federal, hastante 
improbable, los graves problemas 
economicos. sociales y politicos en lorno a 
las controvertidas investigaciones sobre la 
reproduce ion se mantendran. Debido a un 
amhiente social inbospiro, el niimero cada 
vcz mayor de costosos pleitos y las 
amenazas de boicot que reciben los 
laboratorios por parte de los antiabonistas. 
cn Eskulos Unidos, actualmcnte solo hay 
una empresa dedicada a la investigation en 
el camp) de la anticoncepcion, y por lo 
menos otras ocho empresas desaparecieron 
en los primeros anos de la decada de 1970. 
la desafonunada consecuencia de esto es 
que lo.s fallos que se producen con los 
metodos anticonceptivos tradicionales 
provocan alrededor de dos inillones tie 
embarazos no deseados al ano, y la milad 
del millon y medio de ahoitos que se 
protlucen anualmenle en los Estados 
Unidos, una de las (asas mSs a Iras de 
ahorto entre los paises indusirializados. Sin 
un cambio en esta politica, es poco 
probable cpie se reduzca el niimero de 
embarazos no deseados. 



Figura 6-17 

Los diferentes papeles de la progesterona y los estrogenos, durante el embarazo en la 
especie humana. Despues de la implantacion del embrion en el utero, el trofoblasto (la 
futura placenta) secreta gonadotropina corionica humana (HCG), que mantiene el cuerpo 
luteo hasta que, alrededor de la septima semana del embarazo, la placenta eomienza a 
producir las hormonas sexuales, progesterona y estrogenos. 


de la LH. fundona temporalmente como 
una glandula endocrina y, a denies de 
estrogenos, tambien produce progeste¬ 
rona. La progesterona Gantes del trans¬ 
pose [gestacion]*). como su nomhre incli- 
ea, estimula al utero para que sufra lo.s 
cam bios finales que conduzcan a su 
maduration y It) preparen para la gesta¬ 
cion. Hn este momento el utero esta com- 
pletamente preparado para alojar y nutrir 
al embrion. Si la fecundacion no tiene 
lugar, el cuerpo luteo desaparece y sus 
hormonas ya no se secretan. Dado cjue 
el revestimiento del utero (endometrio) 
depende de la progesterona y de los 
estrogenos para mantenerse, la falta de 
estas hormonas hace que el endometrio 
se deteriore y se produzca la clescarga 
menstrual. 

Hormonas de la gestacion 

Y EL PARTO HUMANO 

Si se produce la feeundacion, el blasto- 
cisto en desarrollo entra en contacto con 
la superficie uterina, aproximadamente 
a los 6 clias, y se fija en el endometrio. 
Este proceso es lo cjue se conoce como 
implantacion. Ill crecimienlo del embrion 
continua, produciendose un trofoblasto 


de forma esferica. En este estado hay tres 
capas tisulares diferentes, el amnios, el 
corion y una masa tie celulas internas. el 
embrion propiamente dicho (p. 110). El 
corion empieza a producir gonadotro¬ 
pina corionica humana (HCG), cjue 
aparece en el torrente circulalorio inme- 
diatamente despues de producirse la 
implantacion. La I ICG estimula a I cuer¬ 
po luteo para que sintetice tanto estro¬ 
genos como progesterona (Figura 6-17). 
En el pun to de union entre el trofoblas¬ 
to y el utero, empieza a formarse la pla¬ 
centa (la cvolucion y desarrollo de la 
placenta se describcn en el capitulo 
siguiente, p. 119). Ademas de funcionar 
como medio para el intercamhio de 
materiales entre los torrentes circulato- 
rios materno y fetal, la placenta tambien 
aettia como giandula endocrina. Hacia el 
tercer mes de la gestacion, el cuerpo 
luteo degenera, y entonces la placenta 
empieza a producir progesterona y estro¬ 
genos (Figura 6-18). Mas turtle, la pla¬ 
centa eomienza a sintetizar relaxina; 
esta hormona contribuye a la dilatacion 
de la pelvis aumeniando la llexibilidad 
de la sinfisis del pubis v dilatando el cue- 
llo del utero (cervix) como preparacion 
para el parto. 























98 


Parre II Continuitlad y tvolucion de la vida animal 



Concepcion ---Meses de embarazo -► Parto 


Figura 6-18 

Niveles de liberacidn de hormonas desde el cuerpo luteo y la placenta durante el embarazo. El 
grosor de las flechas indica la cantidad de hormonas liberadas. La gonadotropina corionica 
humana (HCG), solo es producida por la placenta. La sintesis de progesterona y estrogenos, 
durante el embarazo, pasa de producirse en el cuerpo luteo a ocurrir en la placenta. 


La pro para cion de las gland u las 
mamarias para que produscan leche 
requiere de otras dos hormonas: ia pro- 
lactina y el lactogeno placentario 
humano La prolactina se produce en 
la hipofisis, pero en la mujer no emba- 
razada su secrecion esta inhibida. Duran¬ 
te el embarazo, los elevados niveles de 
progesterona y estrogenos disminuyen 
la senal inhibidora, y la prolactina 
empieza a aparecer en la sangre. La pro¬ 
lactina, junto con el lactogeno placen¬ 
tario humano. preparan las glandulas 
mamarias para la secrecion de leche. 
Despues del nacimiento, la verdadera 
secrecion de leche se provoca por la 
succion en el pezon por parte del nino, 
lo que produce una liberacion refleja de 
oxitocina desde la hipofisis; cuando la 
oxitocina llega a la glandula mamaria, 
causa la contraccion de la capa de mus- 
culos lisos de los conductos y senos de 
las glandulas mamarias y la salida de la 
leche. 

HI nacimiento, o parto, comienza con 
una serie de contracciones de la mus- 


Dada la complejidad del embarazo. es 
de destacar la salud con la que nacen los 
hehes. En realidad, tenemos una grin 
fort una de sobrevivir a I embarazo, ya 
que los abortos son bastante frecuentes 
y sirven como un mecanismo para 
eliminar anomalias prenatales, como 
da nos cromosomieos y otros errores 
geneticos, los da nos debidos a la accion 
de las drogas u otras toxinas. 
irreguiaridadcs inmunologicas, o 
irregularidades hormonales en la 
preparacion del utero. Las modernas 
pruebas hormonales nos ponen 
de manifesto que un 30%, 
aproximadamentc, de los zigotos fertiles 
suf'ren un aborto antes o inmediatamente 
despues de la implamacion; estos 
a boitos pasan desapercibidos a la mad re 
o simplemente se presentan como un 
breve -periodo menstrual* tardio. 
Alrededor de otro 20% de los embarazos 
bicn establecidos termina en un aborto 
(que si que es notado por la madre); asi, 
la tasa de abortos esponianeos es de 
alrededor de un 50%. 


culatura uterina, fuertes y ritmicas. deno- 
minadas dolores del parto (contrac¬ 
ciones). Aun no se conoce totalmente 
la senal que provoca el comienzo del 
parto, pero se ban identificado algunos 
factores importantes. Inmediatamente 
antes del parto, la placenta empieza a 
degenerar y se producen dos cambios 
hormonales importantes. La secrecion 
de estrogenos. que estimulan las con¬ 
tracciones del utero. aumenta rapicla- 
mente, mientras que el nivel de pro¬ 
gesterona, que inhibe las contracciones 
uterinas, disminuye (Figura 6-J8). Esto 
elimina el -bloqueo de la progestero¬ 
na- que mantiene al utero «tranquilo» 
durante el embarazo. F.l nivel de las 
prostaglandinas. unos acid os grasos 
de cadena larga que funcionan como 
hormonas, tambien aumenta en este 
memento, haciendo al utero mas irrita¬ 
ble. Finalmente. la dilatacion del utero 
dispara una serie de arcos reflejos que 
estimulan la produce ion de oxitocina 
por parte de la hipofisis. La oxitocina 
tambien estinuila la contraccion de los 
musculos lisos del utero, produciendo- 
se unos dolores de parto cada vez mas 
fuertes y frecuentes. 

El nacimiento. o parto, se produce 
en tres eta pas. En la primera, el cuello 
(cervix), o abertura del utero en la vagi¬ 
na, se ensancha por la presion que el 
bebe hace en su bolsa de liquido amnio- 
tico, que, en esc momento, puede rom- 
perse. En la segunda eta pa, el bebe es 
empujado hacia fuera del utero y a tra- 
ves de la vagina hacia el exterior (Figu¬ 
ra 6-19). En la tercera era pa, la placen¬ 
ta es expulsada del cuerpo de la madre 
(postpaito), generalmente dentro de los 
10 minutos posteriores al nacimiento del 
nino. 

Partos multiples 

Much os mamiferos paren mas de una 
cria, es decir, alumbran’camadas; en una 
camada, cada miembro procede de un 
ovulo diferente. No obstante, hay muchos 
mamiferos que unicamente tienen una 
cria cada vez, aunque ocasionalmente 
puedan tener varias. El armadillo ( Dasy - 
pus) es casi unico entre los mamiferos, 
puesto que en cada parto tiene cuatro 
eras, todas del mismo sexo, bien machos 
o bien hembras, pero todas procedentes 
de un mismo zigoto. 
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Intestino 


Placenta 


Cordon umbilical 



Figura 6-19 

Posicion del feto humano inmediatamente antes del parto. 


Los gemelos humanos puetlen pro- 
ceder de un unico zigoto (gemelos iden- 
ticos o monozigoticos; Figura 6-20B) o 
de dos zigotos (gemelos no identicos o 
fraternos; Figura 6-20A). En el caso de 
los parros triples, cuadruples o quintu¬ 
ples, pueden darse pares de gemelos 
identicos, v los otros Inches proceden 
generalmente de zigotos diferentes. Los 
gemelos fraternos no se parecen entre si 
mas que los otros ninos que hayan naci- 
do en otros partos en el seno de la 
misma familia, pero los identicos. por 
supuesto, son llamativamente pareeidos 
y siempre del mismo sexo. Bmbriologi- 
camente, cad a gemelo liene su propia 
placenta y amnios (figura 6-20A). Apro- 
ximadamente, el 33% de los gemelos 
identicos tienen placentas independien- 
ces, lo c]ue indica que los blastomeros se 
separaron muy pronto, probahlemence 
en el estado de dos celulas (Figura 6-20B, 


arribci ). El res to de los gemelos identi¬ 
cos com par ten una unica placenta, de 
lo que se deduce que la se para cion se 
produjo tras la formacion de una masa 
celular interna (Figura 7-24, p. 121). Si 
se produce la separation despues de la 
formacion de la placenta, pero antes de 
que aparezca el amnios, los gemelos 
tendran sacos amniotieos separados 
(Figura 6-20B, centro). Ksto es lo que 
s u cede en la may on a de los gemelos 
identicos. Finalmente, un porcentaje 
muy pequeno de gemelos identicos 
comparten un unico saco amniotico y 
una unica placenta (Figura 6-20B. 
abcijo). Para que esto suceda, la sepa¬ 
ration debe haberse producido pasado 
el noveno dfa de embarazo, ya que el 
amnios se forma aproximadamente 
entonces. Bn estos casos. los gemelos 
tienen el riesgo de fusionarse, dando 
lugar a los conocidos gemelos Siameses. 


La frecuencia de nacimienios de gemelos 
en comparacion con los nacimientos de 
un solo individuo es, aproximadamente, 
de 1 por cada 86, la de nacimientos triples 
es de I por cacla 86 J v la de los 
cuadruples, de alrededor de 1 por cada 
8(t . La frecuencia de gemelos identicos 
respecto al resto de nacimientos es 
aproximadamente la misma en todo el 
mundo. niientras que la frecuencia de 
gemelos fraternos, varia con la raza y el 
pais. En Estados Unidos tres cuanas paites 
de los gemelos son dizigoticos (fraternos), 
mientras que en Japon solamente un poco 
mas de la cuarta pane de los gemelos son 
dizigoticos. La tendencia a nacer gemelos 
fraternos (pero al parecen no gemelos 
identicos) ticnde a seguir lineas familiares; 
la frecuencia de nacimienlo de los 
gemelos fraternos (pero no los identicos) 
tambien aumenta a meditla que lo hace la 
ediid de las madres. 
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GEMELOS MONOZIGOTICOS (IDENTICOS) 




Fecundacion 
de un unico 
6vulo 





It 

Figura 6-20 

Formacion de gemelos identicos en la especie humana. Ver el texto para una mejor comprension. 
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Resumen 


La reproduction es una propieclatl universal 
de todos los seres vivos. La reproduction ase¬ 
xual es un proceso rapido y directo, en el cjue 
un unico individuo produce copias gcnetica- 
mente identicas de si mismo. Puede produ- 
cirse por fision, gemacion, gem ulacion o frag- 
mentacion. Li reproduction sexual implica la 
formation de celulas sexuales (gametos). 
general me nr e por parte tic dos progenitores 
diferentes. que al unirsc (Fecundation) dan 
lugar a un zigoto, a partir del cual se formu¬ 
la un nuevo individuo. Las celulas sexuales 
se forman por meiosis. reducientlose el niinie- 
ro de cromosomas al haploitle y rccuperan- 
dose el numero diploidc tras la fecundation. 
En la reproduction sexual se recombinan los 
caracteres de los progenitores, por lo que se 
cstablece y amplia la variabilitlatl genetica: 
estoes muy importante para la evolution. La 
partenogenesis (el desarrollo de un huevo sin 
fecuntlar) y el hernia frod it ismo (presencia de 
oiganos masculinos y femeninos en un mismo 
individuo), son dos alternativas a la iepro- 
duccion biparenlal tipica. 

La reproduction sexual supone un eleva- 
do coste en tiempo y energia, requiere com- 
portamienlos cooperatives durante la copula 
y supone un 50% tie perdida tie la represen¬ 
tation genetica tie cada progenitor en la prole. 
Generalmente se aeepta que el sexo es nece- 
sario para que se mantenga la variabilitlatl en 
la descendencia, lo que supone una mejor 
adaptation frente a los cambios ambientales. 

En los in vertebra dos, las celulas germina- 
les primarias se originan a partir del entlo- 
dermo del saco vilelino y luego emigran al 
interior de las gonadas. bn los mamiferos, las 
gonadas se desarrollan como lesticulos. en 
respuesta a una serie tie estimulos masculini- 
zantes del cromosoma Y en el macho, y como 
ovarios. en ausencia tie estos estimulos. en la 
hembra. 

En los animales bisexuales, el material 
genetico inciuido en los gametos (ovulos y 
e.spermatozoitles) protlucklos metliante la 
meiosis. se distribuyc entre los descend ien- 
tes. Cada una tie las celulas somaticas tie un 
organismo cuakjiiiera tiene dos cromosomas 
de cada tipo (cromosomas homologos) y, por 
tanto. es diploidc. La meiosis separa los cro¬ 
mosomas homologos de manera que cada 
gameto tiene solo la mi tad del numero de cro¬ 
mosomas de las celulas somaticas, es tlecir, el 
numero haploide. En la primera division meio- 
tica, los centromeros no se dividen, y cada 


una de las celulas hijas recibe uno de los cro¬ 
mosomas homologos replicado, con las cro¬ 
matitlas aim unitlas por el centromere). Al prin- 
cipio tie la segunda division meiotica, cada 
cromosoma se situ a longitudinalmente junto 
a su homologo (sinapsis), formando un biva¬ 
le nte. Los lugares, o loci, de los genes de las 
cromatitlas de un cromosoma sc disponen 
junto a los loci correspontlienies de las cro- 
matitlas del cromosoma homoiogo. Las cro- 
matidas pueden cambiar material {crossing 
over ; trueque tie genes, o entreeruzamiento) 
con las cromatitlas adyacentcs no hermanas. 
para producir nuevas combi nac ion es geneti- 
cas. Durante la segunda division meiotica, los 
centromeros se dividen, separandosc cada cro¬ 
mosoma replicado en dos cromosomas que 
iran a parar a diferentes celulas hermanas. El 
numero diploidc se recupera euando los 
gametos masculino y femenino se unen para 
formar un zigoto. 

Las celulas germ inales matin ran en las 
gonadas metliante un proceso tlenominatlo 
gametogenesis (espermatogenesis en el macho 
y ovogenesis en la hembra). en el que hay 
tanlo mitosis como meiosis. En la espermato¬ 
genesis, cada espermatocito primario origina, 
por meiosis y crecimiento. cuatro espermato- 
zoitles niAvilcs, cada uno tie cllos con un 
numero haploide tie cromosomas. Fn la ovo¬ 
genesis, cada ovocito primario origina un 
unico ovulo maduro. inm6vil y haploide; el 
resto del material nuclear es clcsechado en los 
llamatlos cuerpos polares. Durante la ovoge¬ 
nesis. el ovulo acumula una gran canrklad tie 
sustancias dc reserva. 

Los sistemas reproductores sexuales son 
enormemente variables en lo referente a su 
complejidad, quo puede ir desde lo que suce- 
de en algunos invertebrados. como los aneli- 
dos poliquetos que carecen tie estrucluras 
reproductoras perinanentes. hasta los com- 
plejos sistemas presentes en los vertebrados 
y en muchos otros invertebrados, en los que 
hay gonadas perinanentes y tliversas estruc- 
turas accesorias para la iransferencia. alma- 
cenamiento y nutrition tie los gametos y 
embriones. 

El aparato reproducer masculino huma- 
no esta constituitlo por los lesticulos. com- 
puestos de tubulos seminiferos, en los que 
se Forman millones tie espermalozoides. un 
sisiema tie contluctos (eferentes y tleferen- 
tes) que se linen a la uretra, una serie tie 
glantlulas (veslculas seminales, prostata, y 


glantlula bulbo uretral). y el pene. El apara¬ 
to reproductor femenino humano induye los 
ovarios, que contienen miles de ovulos en el 
interior de foliculos, los oviductos por los 
que se desplazan los 6vulos, el Otero y la 
vagina. 

La naturaleza estacional. o dclica, de la 
reproduction en los vertebrados, ha necesi- 
tatlo del desarrollo tie mecanismos hormo- 
nales precisos, que controlen la activiclad tie 
las celulas sexuales, senalen la disponibilidad 
para el apareamiento y preparen los con¬ 
tluctos y glantlulas, para que se logre la 
Fecundation tie los ovulos. Los centros neu- 
rosecretores del encefalo estan conectados 
con las celulas entlocrinas de las gonadas por 
medio tie las hormonas gonatlotropicas: la 
hormona foHciilo-estiinulante (FSH) y la hor¬ 
monal luteinizante (I.H). Los estrbgenos en las 
hembras, y la testoscorona en los machos, 
controlan el desarrollo tie las estructuras 
sexuales accesorias y tie los caracteres sexua- 
les secundarios. 

bn el eiclo menstrual humano, los estro- 
genos inducen la proliferation initial del 
endometrio uterino. El aumento del nivel de 
LH. hacia la mitad del cicio, estimula la ovu¬ 
lation y hate que el cuerpo luteo produzca 
progesterona, que compieta la preparation 
del utero para que se pueda producir la 
implantation. Si el ovulo resulta fccundadn. 
el embarazo se mantiene gracias a las hor- 
monas sexuales producitlas por la placenta. 

La gestation en la cspecie humana se divi¬ 
de en tres peiiotlos: el peiiotlo germinal (las 
dos primeras semanas) en ti que comienza la 
formation de los organos principales, el pe- 
riodo embrionario (2*-8." semana), en ti que ^ 
los organos se desarrollan ra pi da me nte y se 
cstablece la forma del cuerpo. y el peiiotlo 
fetal (del 5.” mes a termino), en el que se pro¬ 
duce el crecimiento Final. Tras esto. la inte¬ 
rruption repentina de la secretion tie pro¬ 
gesterona, junto con la action tie otras 
hormonas, provocan el initio tie los dolores 
(comracciones) y tiene lugar ti nacimiento. 

Los nacimientos multiples, en los mami¬ 
feros, pueden ser el resukado tie la division 
de un zigoto. lo cjue produce gemelos iden- 
ticos, o tie zigotos independientes, lo que pro¬ 
duce gemelos fra ter nos. bn el ltombre. los 
gemelos itlenticos pueden tener placentas 
separa das o, lo que es mas frecuente, com- 
partir una unica placenta, pero tener sacos 
amnioticos independientes. 
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Cucstionario 


1. Defina hi reproduccion asexual y 
describa cuatro formas de reproduccion 
asexual en in vertehrados. 

2. Dcfina la reproduce ion sexual y explique 
porque la meiosis es lino de los 
principales acontecimientos de la misma. 

3. Explique por que las mutaciones 
geneticas en los organismos asexuales 
condueen a eambios evolulivos mas 
rapidos que en los organismos sexuaies. 

4. Defina las dos altcmutivas a la 
re produce ion hi pa rental 
-partenogenesis y hermafroditismo- e 
indique un ejcmplo concreto de cada 
una de ellas en el reino animal. ;Que 
diferencia hay entre la partenogenesis 
ameiotica y la meiotica? 

3. Defina los terminos dioico y monoico. 
,;Puede utilizar.se alguno de dichos 
terminos para definir a un hermafrcxlita? 

6. Una paradoja de la reproduction sexual 
es quo a pesar del despilfarro que 
supone. el porque de su existencia aun 
no esta totalmente aclarado. ,;Cuales soil 
los inconveniences del sexo? £Qu6 
consecuencias tiene el sexo que hacen 
quo sea tan importance? 


7. .iCuAI es el linaje de las celulas 
germ inales? ,;C6mo pasan las celulas 
germinales (o el plasma germinal) desde 
una generation a la siguiente? 

8. Nombre las principales fuses de la 
meiosis. <Que sucesos de la meiosis la 
difcrcncian daramenle de la mitosis? 
/Cual de las dos divisiones meioticas 
recuerda mas a una mitosis normal? 

9. Explique la forma en que una 
espermatogonia, que posee un niimero 
diploide de cromosomas, da lugar a 
cuatro espermatozoides. cada uno de 
ellos con una dotation haploide de 
cromosomas. /;En qu6 se difcrcncian la 
ovogenesis y la espermalogenesis? 

10. Defina y difereneie los terminos; 
oviparos, ovoviviparos y viviparos. 

IJ. Indique la situacion general y la funcion 
de las siguientes eslrucluras 
reproductoras: tiibulos seminiferos, 
conductos deferentos, uretra, vesiculas 
seminales, foliculo maduro, oviduclos y 
endometrio. 

12. (jlin que se difcrcncian los dos lipos de 
ciclo reproductor de los mamiferos: 
estral y menstrual? 


13. iCual es la hormona sexual masculina y 
cual es su funcion?. 

14. Explique como interactuan las hormonas 
sexuaies femeninas (FS11, LI I y 
estrogenos) durante el ciclo menstrual, 
para que se produzca la ovulation y la 
correspondienre formation del cuerpo 
luteo. 

13. Explique cual es la luncion del cuerpo 
luteo en el ciclo menstrual. Si el ovulo es 
fecundado, ique sucesos endocrinos se 
producen para que se mantenga el 
embarazo? 

16. Describa los principales sucesos del 
desarrollo que se producen durante 
los penodos germinal, embrionario y 
fetal del embarazo en la especie 
luimana. 

17. Si los gemelos luimanos identicos se 
desarrollan en placentas indepen- 
dientes. ^Cuando podemos deducir 
cjue se separaron los embriones? 
,;Cuando se habra producido la 
sep&iraciAn si los gemelos comparten 
una unica placenta, pero se 
desarrollan en el interior de amnios 
difcrcnlcs? 


Bih>l io^rafia 


bell, G. 1982. The masterpiece of nature: the 
evolution and genetics of sexuality. 
Berkeley, University of California Press. 
Sfntesis ciidactica de fas ideassobre el 
siguificado del sexo. Texto aranzado. 

Blum, V. 1986, Vertebrate reproduction a 
textbook. New York. Springer-Verlag 
(translated from the German by A. C. 
Wh idle). Tratado exiei iso, pero ameno, 
sobre fa estructura y funcion de fos 
sistemas reproductores de fos 
rertebrados, 

Cole, C. J. 1984. Unisexual lizards. Sci. Am. 
250:9-1-100 (Jan.). Algiulaspobfacioiics 
de fagartos de cola de icitigo del sudoeste 
americano estdn formadas 
exclusivamente por hem bras que se 
reproduce)} sin lener coutacto con fos 
machos. 

Crews, D. 1994. Animal sexuality. Sci. Am. 
270:108-114 (Jan.). Hf sexo est A 
gendticamente determ in ado en fos 
mamiferos y en la mayorhi de fos 
vertehrados. pero no en muchos 


reptiles y paces que carecen de 
cromosomas sexuaies. PI an tor describe 
fa determiuacidn no gen&tica del sexo 
y sugiere un nuevo punto de vista para 
en tender el origan de fa sexualidad. 

Forsyth. A. 1986. A natural history of sex: the 
ecology and evolution of sexual 
behavior. New York. Charles Scribner’s 
Sons. Se trata de una recopilacion. 
esen'ta de manera agradabie. mtty 
objetiva v precisa, sobre la vida sexual de 
los animates desde los protozoos al 
hombre, con numerosas Uustraciones 
comparaiivas. Mu y recomendable. 

I ialiday, T. 1982. Sexual strategy. Survival in 
the wild. Chicago, University of 
Chicago Press. Tratado divulgativo 
sobre las estrategias sexuaies, en 
especial sobre fas formas de 
apareamiento de fos vertehrados. en 
refacion con la selection natural. Con 
Uustraciones muy bien seleccionadas. 

Jameson. E W. 1988. Vertebrate 

reproduction. New York. John Wiley N 


Sons. Tratado comparatieo sobre la 
diversidad de hs mode/os reproductores 
en vertehrados; incline expiicaciones 
sobre el costa de ia reproduccion y fas 
respuestas am bien tales. 

Maswcll. Kenneth. 1994. The sex imperative: 
an evolutionary tale of sexual survival. 
Now York. Plenum Press. Un di volt do 
libro sobre ef sexo en el reino animal. 

Michocf Richard E. 1993. Eros and evolution: 
a natural philosophy of sex. Reading. 
Massachusetts, Addison-Wcsley 
Publishing Company. Hn esteatractivo 
libro, el an tor propone qua el sexo 
evoluciand como un modo depeifK’tuar 
hs *ercores* geneticosy evitar la 
homozigosis. 

Pollard. Irina. 1994, A guide to reproduction: 
social issues and human concerns. 
Cambridge, Cambridge University Press. 
Pste extenso tratado sobre fa 
reproduccion hnmana abarca fa biotogia 
y las consecuencias sociales y ambientales 
delpotenciaf reproductor hnmano. 










I 


Principios 
del desarrollo 


El organLzador primario 

En las decadas de 1920 y 1930, la investigation en embriologia 
esiaha presidida por una idea dc mi in ante: la induction 
embrionaria, o capacidad de un tejido para influir en el deslino 
final del desarrollo de otro tejido. El nuevo paradigma de la 
induccion tuvo sn origen en el trabajo del embriologo aleman 
HansSpemann (1869-1941), quien inicio los descubrimientos 
.'Ohrela mutiia inlluenda de unas partes del embrion sobre 
oias. F.n experimentos Uevados a cabo en 1916, Spemann se 
hahia percatado de la capacidad de un tejido, trasplantado 
desde el labio dorsal del blastoporo de un embrion de 
salamandra. para transformar el tejido adyacenre. Estos 
delicados experimentos fueron repelidos en 192J y 1922 por 
'iidisdpula Kilde Proscholdt, quien, a pesar de las enormes 
dificultades que planteaba el material anfibio con el cjue 
irabujaba. proclujo seis embriones viables en los que el tejido 
trasphmtaclo habia inclucido en el receptor la formacion de un 


segundo embrion ( los resuhados se describen con mas deialle 
en la p. 116). Spemann denomino al tejido del labio dorsal del 
blastoporo organizador embrionario, porque era el unico 
tejido con la capacidad de organizar, por induccion, el eje 
principal de un embrion secundario. Estos experimentos 
clasicos se publicaron en 1924. pero Ililcie, que mientras lanto 
habia contraklo matrimonio con el embriologo Otto Mangold, 
haika fallecido como consecuencia de un accidente domestico. 
Spemann, distinguido con el Premio Nobel en 193S, fue el 
unico biologo recotxlado y citado exclusivamente por sus 
trabajos embriologicos. Al demostrar la importancia 
fundamental de la induccion, Spemann abrio las puertas de la 
epoca dorada de la embriologia. cjue se prolongo mas alia de 
la Segunda Guerra Mundial, cuando la investigacion sobre la 
induccion dio paso a los estudios sobre el control genetico de 
la forma corporal. ■ 
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,;C6mo es posible que im in musculo 
huevo humano fecundado, de forma 
esferica, dificilmente visible a simple vista, 
pueda transformarse en una persona 
unica. total mente forma da y que consta 
de miles de millones de celulas, y que 
cada una de el las cumpla un determina- 
do pa pel funcional o estmctural? ^Coino 
se control a esta maravillosa transforma- 
cion? Obviamente tod a la in form a cion 
necesaria esta incluida en el huevo, prin¬ 
cipal mente en el nucleo, pero tambifin 
en el citoplasma. Pero saber donde resi¬ 
de el programa para el desarrollo es algo 
diferente a conocer como este sistema de 
control rige la conversion de un huevo 
fecundado en un animal perfect a mente 
constituido. A pesar de las intensas inves- 
Ligaciones de miles de cicntificos duran¬ 
te decadas, parecia hasta hace nuiy poco 
que la hiologia del desarrollo era ia unica 
de las ciencias hiologicas que carecia de 
coherencia conceptual. Actualmente no 
es asi. Durante la ultima decada. la com¬ 
bination de la genetica con otras tecni- 
cas modernas de la hiologia molecular v 
celular ha procluciclo una avalancha de 
information que ha resuelto muchos pro- 
blemas. Al fin parece que disponemos de 
un marco conceptual para los procesos 
del desarrollo. 

Antiguos conceptos: 

PREFORMACION CONTRA 
EPIGENESIS 

Los primeros cienttficos y gente no ver¬ 
sa da especularon largamente acerca del 
misterio del desarrollo. mucho antes de 
que el proceso fuese sometido a las tec- 
nicas modernas de la hioquimica, la bio- 
logia molecular, el cultivo de tejidos y la 
microscopia electronica. Una creencia 
antigua y persistente era la de que el 
joven animal esta ha preform ado en el 
huevo. v que el desarrollo era simple- 
mente cuestion de crecimiento de lo que 
ya hahia alii. Algunos proclamahan que 
verdacleramcnte hahia n podido ver una 
miniatura del adulto en el huevo o en el 
espermatozoide (Figura 7-1). Incluso los 
mas cautos argiiian que todas las partes 
del emhrion se encontrahan en el huevo 
y necesitahan sola mente crecer, pero 
como era tan pequeho y transparente no 
podia verse. Id concepto de preforma- 
ci6n fue tercamente aducido por la 



Figura 7-1. 

Nino preformado en un espermatozoide, 
como lo imagino en el s. xvn el histologo 
holandes Niklass Hartsoeker, uno de los 
primeros en observar esperma con un 
microscopio construido por el mismo. Otras 
notables ilustraciones publicadas durante 
esta epoca dibujaban la figura a veces 
jllevando un gorro de dormir! 


mayoria de los filosofos de la naturaleza 
de los siglos xvn y xvm. 

El gran fileVsofo Wi 1 liam Harvey, famo- 
so por haher descuhierto la circulacion 
sanguinea, publico un libro de embriolo- 
gia en su ancianidacl (1651) que contenia 
la conclusion <Omne vivum ex ovo» («Cada 
ser vivo procecle de un huevo). Harvey 
no acepto la simple doctrina de la p re for- 
macion, pero fue incapaz de ofrecer una 
prueha experimental para ref u tar la. 

En 1759, el emhriologo aleman Kas- 
par Friedrich Wolff demostro claramente 
que en las primeras eta pas del desarro¬ 
llo del polio no hahia un emhrion, si no 
sol a mente un material granular indil'e- 
renciado que acaharia tlisponiendose en 
capas. Estas continuahan engrosando en 
algunos lugares y permanedan finas en 
otros, plegandose y segmemandose, hasta 
que aparecia el cuerpo del embrion. 
Wolff llamo a esto epigenesis (*origen 
sohre, o despues tie-), la idea de que el 
huevo fecundado contiene solamente el 
material de construction, que es ensam- 
hlado de una forma u otra por una fuer- 
za directora desconocida. Las creencias 
actuales sohre el desarrollo son esen- 
cialmente epigeneticas. aunque sahemos 
hastante mas sohre lo que clirige el cre¬ 
cimiento y la diferenciacion. 

El desarrollo describe los progresivos 
cam bios de un individuo desde su 
eomienzo a la madurez (Figura 7-2). El 


Los espermatozoides y 
FormacionN ovulos se forman y 
vde gametos/ maduran 


Fusion del ovulo y 
del espermatozoide 


El huevo se divide en 
blastomeros de forma 
determinada 



Se forman las capas 
germinales 


Se forma el tubo neural 


Se forman los 
organos corporales, las 
) celulas interaction y se 
diferencian 


Los organos aumentan 
de tamafio y se alcanza 
la forma corporal del 
adulto 


Figura 7-2. 

Sucesos clave en el desarrollo animal. 


desarrollo en los organismos pluricelula- 
res sexuales generalmente empieza con 
el huevo fecundado que se divide por 
mitosis para producir el patron general 
del organismo y todos los principalcs tipos 
de celulas del cuerpo. La generation de 
la diversidad celular no .se produce de una 
vez, sino que se forma como resultado tie 
una jerarqula de acontecimientos en 
el desarrollo. Los diversos y conocitlos 
tipos celulares que constituyen el orga¬ 
nismo no «aparecei> sencillamente en un 
punro, sino que surgen a paitir de condi¬ 
tion es creadas en los estados p recede n- 
tes. En cad a etapa del desarrollo apare- 
cen nuevas estructuras a partir tie la 
division de rudimentos anteriores. Cada 
subdivision es mas y mas restrictiva. y lo 
estahlecido en cada etapa jcrarquica limi- 
ta aim mas el destine) final en el desarro¬ 
llo. Pero una vez que una cstructura par¬ 
ticular conduce a una diferenciacion final, 
queda irrevocablemente comprometida. 
Ya no depende tie las etapas que la pre¬ 
cede n, no puede tener option de ibrmar 
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algo diferente. Una vex que se ha adqui- 
rido una estructura, se dice que el poder 
de diferenciacion esta determinado. Asi 
pues, la diferenciacion es progresiva e 
irreversible, y el tejido diferenciado final 
es relativamente estable. Los dos prota¬ 
ses basicos responsables de esta subdivi¬ 
sion progresiva son la localizacion cito- 
plasmica y la induccion. Trataremos de 
ambos a lo largo del capitulo. 

Fecundacion 

El acontecimlento inicial del desarrollo en 
la reproduction sexual es la fecundacion, 
la union de los gametos masculine y feme- 
nino para formal* un zigoto. Este proceso 
abarca dos cuesliones: permite la recorn- 
binacion de los genes paternos y mater- 
nos, restableciendo asi el niimero diploide 
de cromosomas originario y caracteristico 
de la especie, y activa el huevo para iniciar 
el desarrollo. Sin embargo, aunque nor- 
malmente es el contacto del espermalo- 
zoide el que activa al ovulo, no siempre es 
necesario el esperma para iniciar el desa¬ 
rrollo. Algunos animates, como deltas 
especies de rotiferos, crustaceos, insectos. 
peces y lagaiios del desierto son parteno- 
geneticos de tin mcxlo natural (p. 83), y los 
huevos de muchas especies pueden ser 
inducidos artificialmente a desariollarse sin 
fecundation. Asi pues, ni el contacto con 
el espermatoxoide ni el genoma paterno 
son siempre esenciales para la activa cion 
del ovulo, aunque en la gran mayoria de 
las especies la partenogenesis artificial no 
data lugar a un embrion que progrese 
mucho en su desarrollo. 

Maduracion del oocito 

Durante la oogenesis, descrita en el capi¬ 
tulo precedente, el ovulo se prepara para 
la fecundacion y para el comicnzo de la 
segmentation. Mientras que el esperma- 
tozoide pierde todo su citoplasma y con- 
densa su nucleo lo mas posible, el ovulo 
aumenta de tamano por la acumulacion 
de reservas de vitelo para el crecimiento 
posterior. El citoplasma del 6vulo lam- 
bien contiene grandes cantidades de RNA 
mensajero, ribosomas. RNA de transfe- 
rencia y otros elementos cjue seran necc- 
sarios para la sintesis de proteinas. Atle- 
mas, los ovulos de la mayoria de las 
especies rienen determinantes morfo- 
logicos que dirigiran la activacion y la 


re pres ion de genes especificos durante 
el desarrollo subsiguiente a la fecuntla- 
cion. El nucleo tarn hie n crece rSpida- 
mente durante la maduracion del ovulo. 
adquiriendo un aspecto hinchado y tan 
diferente que red be un nombre especial, 
la vesicula germinal 

La mayor parte de esta iniensa pre¬ 
paration tiene lugar durante la prolon- 
gada profase de la primera division meio- 
tica. El oocito esta aliora dispuesto para 
las divisiones meioticas, esenciales para 
producir el pronucleo feme nine haploi- 
de que se unira al correspondiente pro¬ 
nucleo masculine) haploide. Tras la reso- 
Iucion de la mciosis, ci huevo se libera 
del exceso de material cromosomico en 
forma de corpusculos polares (descritos 
en ci Capitulo 6, p. 90). Una gran activi- 
clacl de sintesis ha precedido a este esta- 
clo. El oocito es a bora un complejo sis- 
tema provisto de los materiales que, tras 
la fecundacion, saiisfaran las necesidades 
nutrition ales del embrion y dirigiran su 
desarrollo durante la segmentation. 

Fecundacion y activacion 

Nuesrro conocimiento actual de la fecun¬ 
dation y la activacion es en gran medida 
el producto de mas tie un siglo tic inves¬ 
tigation en invertebrados marinos, prin- 
cipalmente en ci erizo de mar. Los erizos 
de mar producen gran cantidad de ovu¬ 
los y espermatozoides, que pueden 
manejarse con facilidad en el laboratorio 
para su investigacion. Tambien se ha 
cstudiado la fecundacion en muchos ver- 
tebrados, y mas recientemente, en los 


mamiferos, utilizando ovulos y esperma 
de raton, hamster y cone jo. 

Contacto y reconocimienlo 
del ovulo y el espermatozoide 

Muchos peces y la mayoria de los inver¬ 
tebrados marinos simplementc expulsan 
sus ovulos y espermatozoides a la deri- 
va en el oceano. Aunque el ovulo es un 
gran bianco al quo apunta ci espermato¬ 
zoide. el enorme efecto dispersante del 
oceano, la corta vida de los gametos 
(generalmentc solo unos pocos minutos) 
y el limitado alcance del pec|uerio esper¬ 
ma tozoide conspiran contra el encuentro 
tie este con el ovulo. Para aumentar la 
probabilidad de contacto, los ovulos de 
numerosas especies marinas liberan un 
factor quimiotactico que atrae los esper¬ 
matozoides. La molecula quimiotactica es 
espedfica de la especie, por lo que sola- 
mente tiene efecto sobre los espermato¬ 
zoides de su misma especie. 

En los ovulos del erizo de mar, el 
espermatozoide penetra primero en una 
capa gelatinosa cjue envuelve al ovulo, 
hasta Uegar a la envuelta vitelina de este, 
una delgada membrana situada inmedia- 
tamente por cncima de la membrana plas- 
matica del oocito (Figura 7-3). En este 
punto, el saliente acrosomal tlel esperma¬ 
tozoide (Figura 7-4) libera una protema de 
reconocimiento del ovulo que se fija a 
receptores especificos tie la envuelta vite¬ 
lina. Esto asegura que el ovulo solamen- 
te reconocera los espermatozoides de su 
propia especie; cualquier otro sera recha- 
zado. Esto es impoitante en cl ambiente 
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Figura 7-3 

Estructura de un ovulo de erizo de mar en el momento de la fecundacion. 
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Figura 7-4 

Secuencia del contacto y penetracion de un espermatozoide en un ovulo de erizo de mar. 


marino, donde especies distintas pero 
esirechamenle emparentadas pueden (re- 
zar al mismo tienipo. Se han encontrado 
proteinas de reconocimiento semejantes 
en los espermatozoides de varias especies 
de vcrlebrados (induidos los mamiferos), 
y probablemenle se trata de una propie- 
dad universal de lodos los animales. 

Impedimenta de la polispermia 

En el pun to de contacto del espermato¬ 
zoide con la envuelta vitelina aparece un 
cono de fecundacion en el que se luinde 
posteriormente la cabeza del espermato¬ 
zoide (Figura 1 - 4 ). Ksto viene seguido 
inmediatamente por cambios import antes 
en hi superficie del luievo, que blocjucan 
la entrada de otros espermatozoides, ya 
que, especialmente en animales marinos, 
pueden rodear rapidamente el luievo en 
gran numero (Figura 7-5). La entrada de 
mas de un espermatozoide. Ilamada polis- 
permia, debe evitarse debido a que la 
union de mas de dos nucleos liaploides 
seria ruinosa para el desairollo normal. La 
membrana del ovulo debe estar lista para 
unirse a la del primer espermatozoide, 
pero debe perder inmediatamente esta 



Figura 7-5 

Adhesion de espermatozoides a la 
superficie de un ovulo de erizo de mar. 
Solamente un espermatozoide penetra en 
la superficie del ovulo, mientras los otros 
ven impedida su entrada por rapidos 
cambios en las membranas del huevo. Los 
espermatozoides «fracasados» son 
eliminados rapidamente por la formacion 
de una membrana de fecundacion. 


ciiil electrico en la membrana ovular, que 
impide a los demas espermatozoides unir¬ 
se a la membrana. A esto le siguc la reac¬ 
tion cortical, en la que miles de granu- 
los cortitales, replete>s de enzimas y 
siruados inmediatamente bajo la membra¬ 
na del ovulo, se fusionan con el I a y libe- 
ran su confrnido en el cspacio cjne queda 
entre dicha membrana v la envuelta vite¬ 
lina (Figura 7 - 4 ). Inmediatamente. el agua 
II u ye a I interior de este espaeio, elevando 
la envuelta y levant a ndo asi tod os los 
espermatozoides u nidus a el la, excepto el 
unico que se ha I’usionado a la membra¬ 
na del ovulo. I.a envuelta vitelina. ahora 
endurecida. pasa a denominarse mem- 
brana de fecundacion, y el bloqueo de 
la polispermia es ya complete). La secuen¬ 
cia lemporal de todos estos sucesos se 
resume en la Figura 7-6. Los mamiferos tie- 
nen un sistema de seguridad similar, que 
se organiza en segundos tras la fusion de 
membranas de espermatozoide y ovulo. 


capacidad tras la entrada de este. Kn el 
erizo de mar, la entrada en el ovulo del 
primer espermatozoide va seguida de 
modo instantaneo de un cambio de j~x)Len- 


FusiSn de los pronucleos 
y activacidn del huevo 

l ina vez que las membranas del huevo y 
del espermatozoide se han fusionado, 
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10 h 



Comienza la gastrulacion 


90 min 


■ Primera division de la segmentacion 


20 min 


■ Comienzo de la sintesis de DNA 


12 min !- - \ Fusion de los nucleos del ovulo y del espermatozoide 


El nucieo del espermatozoide comienza a descondensarse 
El espermatozoide comienza a migrar hacia el centro del ovulo 
Se completa la membrana de fecundacion 


Reaccion cortical: comienza el bloqueo lento contra 
la polispermia 


Fusion del espermatozoide a la membrana del ovulo 


Comienza el bloqueo rapido contra la polispermia 


Contacto del espermatozoide y del ovulo 



Figura 7-6 

Secuencia temporal de los acontecimientos durante la fecundacion y el desarrollo inicial en 
el ertzo de mar. 


este pierdc su flagelo, que se tlesintegra. 
La envuelta nuclear se rompe. lo que per¬ 
mits a la cromalina del espermatozoide 
expandirse a partir de su estado de con¬ 
densation extrema. Este nucieo agranda- 
do del espermatozoide, que recibe el 
noinbre de pronucleo, migra hacia el 
interior del ovulo, en busca del pronucleo 
femenino. Su fusion forma el nucieo del 
zigoto, que es diploide. hi fusion nuclear 
dura niucho menus de una bora en los 
huevos de erizo de mar (Figura 7-6), pero 
en los mamffcros requicre unas 12 lioras. 


La fecundacion pone en marc ha 
varies cambios importances en el cito- 
plasma del huevo, que se prepant asi para 
la segmentacion. Se el i mi nan uno o varios 
inhibidores que hablan bloqtieado el 
metabolLsmo, manteniendo el ovulo en un 
estado quiescence de animation suspen- 
dida. lnmedialamente se inicia una fre- 
netica sintesis de DNA v proceinas, para 
lo c|tie se uliliza el abundante UNA men- 
sajero almacenado previamenle en el 
citoplasma del huevo. hi fecundacion ram- 
bicn desencadena una casi total reorgani¬ 


zation del citoplasma, en el que se 
encuenrran los determinantes morl'oge- 
neticos t|ue activaran o reprimiran genes 
espedficos conforme avance el desarrollo 
embrionario. El movimiento del citoplas¬ 
ma recoloca los determinantes en nuevas 
y correctas disposiciones espaciales, esen- 
ciales para un desarrollo adecuado. A par- 
tir de aqui el zigoto inicia la segmentacion. 


Segmentacion 

Y PRIMERAS FASES 
DEL DESARROLLO 

Durante la segmentacion, el zigoto se divi¬ 
de repetidamente para convertir la gran¬ 
de y pesada masa citoplasmica en un gran 
numero de celulas manejables (llamadas 
blastomeros) apinatlas a moilo de una 
masa de pompas de jabon. No hay 
aumento de tamano durante este perio- 
do, solamente subdivision de la masa, que 
continua hasta que se alcanzan el tama¬ 
no normal de una celula somatica y la 
proportion nucieo/citoplasma. Al final de 
la segmentacion el zigoto se ha dividido 
en cienlos de miles de celulas (alredcdor 
de 1000 en gusanos poliquetos, 9000 en 
el anfioxo y 700 000 en ranas). I lay un 
rapido aumento del DNA durante la seg¬ 
mentacion, puesto que el numero de 
nucleos y la cantidatl de DNA se duplica 
en cada division. Aparte de esto. hay un 
pequeno cambio en la composition quf- 
mica por un desplazamiento de las par¬ 
tes constituyentes del citoplasma ovular 
durante la segmentacion. La polaridad, 
esto es, la presencia de un eje polar, apa- 
rece en el huevo, lo que establece la 
direction de la tabicacion y la subsi- 
guiente diferenciacion del embrion. 


Patrones de segmentacion 

Aunquc la segmentation es generalmen- 
te muy regular, el patron que sigue se ve 
influido por: (1) la cantidatl y distribu- 
ci6n del vitelo, y (2) la simetria del pro- 
ceso. En las Figuras 7-7 y 7-8 se mucstran 
cuatro tipos principales de segmentacion. 


Influencia de la cantidad 
y la distribution del vitelo 
en la segmentation 

Los huevos con muy poco vitelo distri- 
buido uniformemente se Hainan isoleci- 
tos (G. isos, igual + lekitbos , vitelo). En 
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SEGMENTACION RADIAL HOLOBLASTICA 



Estrella de mar: huevo isolecitico (poco vitelo, repartido uniformemente) Blastula 



Gastrula 


Blastocele 

Vesiculas 

celomaticas 

Arquenteron 

Blastoporo 
(da lugar 
al ano) 




Arquenteron 

Tapon 
de vitelo 
(blastoporo) 


Gastrula 


SEGMENTACION ESPIRAL HOLOBLASTICA 



Nemertino: huevo isolecitico (poco vitelo, repartido uniformemente) 



Blastocele 


Blastula 



Gastrula 


Blastocele 

Futuras 

celulas 

mesodermicas 

Blastoporo 
(da lugar a 
la boca) 


Figura 7-7 

Desarrollo inicial de una estrella de mar, una rana y un nemertino. 


SEGMENTACION DISCOIDAL MEROBLASTICA Blastocele 



Polio: huevo telolecitico (vitelo denso y abundante, citoplasma restringido al disco polar) 


Linea primitiva 


mesodermicas 
en migracion 




Raton: huevo isolecitico (poco vitelo, repartido uniformemente) 



Masa celular 


Blastula 

(blastocisto) 



Cavidad amniotica 
Amnios 
Ectodermo 

Mesodermo en 
migracion 

Saco vitelino 


Endodermo 


Figura 7-8 

Desarrollo inicial de polio y raton. 


tales huevos. tipicos de equinodermos, 
tunica cl os, cefalocortlados, nemertinos. la 
mayoiia de los moluscos y otros diversos 
invertehrados, ast como de mamiferos 
marsupiales y placentarios (incluido el 
hombre), la segmentation es holoblas- 
tica (G. ho! os, com pie to + blast os, ger- 
men). lo que signifies! cjue cl surco de seg¬ 
mentacion afecta por complete) a todo el 
huevo (ver el desarrollo de una estrella 


de mar y un nemertino en la Figura 7-7; 
y el del raton. Figura 7-8). Los zigotos de 
la mayoiia de los invertehrados acuaticos 
contienen poco vitelo para el crecimien- 
to y se transforman rapidamente en un 
estado larvario cjue nacla libremente, y se 
alimenta por st mismo para mantener su 
propio desarrollo posterior. Esto se de- 
nomina desarrollo indirecto porque la 
etapa larvaria se interpone entre el 


einbribn y el adulto. La larva sufrira 
posteriormente una metamorfosis para 
dar lugar a la forma adulta. Los zigotos 
de los mamiferos, como los del raton 
(Figura 7-8B), tambien contienen poco 
vitelo, pero han perfeccionado una estra- 
tegia cjue les permite -saltarse- la etapa 
larvaria. Desarrollan una union placenta- 
ria a la mad re, a traves de la cual se ali¬ 
menta n durante una gestacion prolonga- 
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da. En este caso se habla de desarrollo 
directo. 

Los huevos tie los anfibios (Figura 7- 
7B) se denominan mesolecitos (G. 
mesos, medio + lekitbos , vitelo) porque 
poseen una moderatla cant id ad tie vite¬ 
lo, concent ratio en el polo vegetativo 
HI polo opuesto. o polo animal, conve¬ 
ne funtlamentalmente citoplasma y muy 
poco vitelo. Tamhien se segmenta holo- 
bhisticamente, pero el proceso se retar- 
da en el polo vegetativo, rico en vitelo. 
La mayom tie los anfihios desarrollan 
rapida mente tin estado larvario que se 
alimenta por si mismo y que mas tartle 
dara lugar a tin individuo juvenil por 
metamorfosis. 

Las aves, los reptiles, la mayor parte 
de los peces, algunos anfihios tropieales 
y los moluscos cefalopodos producen los 
mavores hue vos de totlos los a ni males, 
11a mad os telolecitos (G. tel os, final + 
iekitbos , vitelo). porque contienen mucho 
vitelo que se con centra en tin extreme) 
del huevo (ver el desarrollo del polio, 
Figura 7-8A). El citoplasma, en division 
activa, q tied a confinado a una tlelgada 
masa discoidal situacla sohre el vitelo. La 
segmentation es parcial, o meroblasti- 
ca(G. meros, parte + blast os, germen), 
porque los surcos tie las tlivisiones no 
pueclen atravesar la densa masa tie vite¬ 
lo y se detienen en el Umite enlre este y 
el citoplasma. Las aves y los reptiles no 
tienen etapa larvaria ni placenta, pero 
poseen vitelo suficiente para mantener 
$u crecimiento liasta que nacen como 
individuos jovenes. 

Vemos por tan to que la cantidad y la 
distribution del vitelo es una adaptation 
evolutivamente elastica, que cru/.a las 
Hneas fileticas. El vitelo es simplemente 
una adaptation que permite al emhrion 
desarrollarse sin una fuente de alimenta- 
cion externa. Los embriones con poco 
vitelo pueclen for mar rapidamente un 
estaclo larvario c|ue se alimenta por si solo 
(por ejemplo, los embriones tie los erizos 
de mar) o desarrollar una placenta para 
la nutrition (mamiferos placentarios). 


C6mo influyen 

en la segmentaci6n 

los patrones heredados 

Otro importante aspecto del patron tie 
segmentation de una especie es la sime- 
tria tie la division celular, que es un fac- 


De regulacion 

(Erizo de mar) 




(pluteos) 



En mosaico 

(Molusco) 



Figura 7-9 

Desarrollos regulados y en mosaico. A, Desarrolio regulador. Cada uno de los blastomeros 
iniciales (como los del erizo de mar), cuando se separa de los demas, forma una pequena 
larva pluteo. B, Desarrollo en mosaico. En un molusco, cuando los blastomeros se 
separan, cada uno da lugar a una parte del embrion. El mayor tamano de algunas de las 
larvas defectuosas es debido a la formacion de un lobulo polar (P) compuesto de 
citoplasma del polo vegetativo, que recibe unicamente este blastomero. 


lor hr re da do. Los zigotos tie la gran 
mayotia de los invertebraclos se tlivitlen 
de una tie dos formas: radial o espiral. En 
la segmentacion radial (representada 
por la estrella tie mar en la Figura 7-7A), 
los pianos tie segmentation producen 
hileras o capas simetricas de cell!las, con 
estas situ a das exacta mente unas sohre 
otras. La segmentacion radial se califica 
de reguladora. porque cada blastomero 
del emhrion temprano, si se separa del 
resto, puetle ajustar o «regular» su desa- 
rrollo para producir un emhrion comple¬ 
te) y hien proporcionatlo (aunque proha- 
hlemente mas pequeno). Por ejemplo, un 
blastomero tie un emhrion tie cuatro cel Li¬ 
las, que normalmente daria lugar sola- 
mente a componenles ectoderm icos del 
organismo. potlria, si se separa tie sus tres 
cel ulas vecinas, forma r un organ is mo 
complete). Esto sucede porque los blas- 
t6meros son, al principio, equipotentes 
en sus clestinos; no existe una re lac ion 
tlefinida entre la position tie los blasto- 
meros iniciales y el tejitlo espectfico que 
forma ran en el emhrion en desarre>llo. 

La segmentacion espiral (represen- 
tatla por el desarrollo del nemertino en 
la Figura 7-7C) se tliferencia en varios 
aspect os tie la radial. Fn vez tit* tlivitlirse 
segiin pianos paralelos o perpendicula¬ 


res al eje polo animal-polo vegetativo, el 
huevo se divide oblicuamente con res- 
pecto a tlicho eje. dantlo lugar tipica- 
menre a cuartetos de cel ulas que se si- 
tiian, no unas sohre otras, si no sohre los 
surcos que separan cel ulas contiguas. es 
tlecir, al tresholillo. Adenitis. los huevos 
con segmentacion espiral «empaquctan» 
sus cel ulas como pom pas tie jabon, 
mucho mas estrechamente tie lo que lo 
hacen los embriones con segmentacion 
radial, cuyas celulas simplemente se tocan 
unas a otras. Los embriones espirales 
tamhien se dilerendan tie los ratliales por 
su desarrollo en mosaico. Esto signifies 
que los determinantes para la formacion 
de organos estan estrictamente localiza- 
tlos en el citoplasma del huevo, inciuso 
antes de la primera tlivisidn tie la 
segmentation. El result ado es que si se 
separan los primeros blastomeros, cada 
uno cl e el los continuant desarro! Unclose 
durante un tiempo como si fuera a tin 
paite del con junto. Estos blastomeros for¬ 
ma rlan embriones in completes y defec- 
tuosos (Figura 7-9). Una curiosa caracte- 
ristica tie la mayoria tie los embriones con 
segmentation espiral (excepto los de los 
nemertinos) es que, aproximadamente en 
el estado tie 29 celulas, aparece un blas¬ 
tomero denominado 4tl, que dara lugar 
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pusteriormente a todo el mesodermo del 
emhrion. 

La importance dc estos do s model os 
de desarrollo se extiende mucho mas alia 
de las diferencias que acabamos de cles- 
cribir. Son la prueba de una dicotomia 
fundamental: la divergence evolutiva, 
muy temprana, de dos linajes diferentes 
de animales metazoos bilaterales. La seg- 
inentacion espiral se da en anclidos, 
nemeriinos, platelmintos turbelarios. 
lodos los moluscos excepto los cefalcV 
podos. algunos braquiopodos y en los 
equiuridos. Todos ellus. excepto los bra¬ 
quiopodos, mas otros varios grupos de 
in vertebra dos pertenecen a la division 
Protostomos del Reino Animal (ver la 
ilustracion en la contracubieria de este 
lihro). El nombre protostomos, que sig- 
nifica «la boca primero». hace referenda 
a la formacion de la boca a partir de la 
primera abertura embriologica, el blasto- 
poro. La segmentacion radial es caracte¬ 
ns tica de la division Deuterostomos del 
Reino Animal, una agrupacion que inclu- 
ye a los eejuinodermos (estrellas de mar 
y sus parientes), quetognaros, tres filos 
de lofoforados, los hemicordados y los 
cordados. En los deuterostomos («boca 
secundaria») el blastoporo produce gene- 
ralmente el ano. mientras que la boca se 
forma secundaria me nte. Otros rasgos dis- 
linlivos del desarrollo de estas dos divi- 
siones se resumen en la Figura 7-10. 

La segmentacion radial es tipica de los 
deuterostomos, pero se encuentra muy 
modificada en muchos grupos de corda¬ 
dos. Los zigotos de reptiles, aves y la 
mayona de los peces se dividen por seg¬ 
mentation discoidal. Debido a la gran 
masa de vilelo de estos huevos rnero- 
blaslicos. la segmentacion esta limitada a 
un pequeno disco de ciloplasma situado 
sobre una gran esfera de vitelo (ver el 
desarrollo del polio, Figura 7-8A). Se 
forma una unica capa blastodermica, que 
mas tarde se divide segun pianos ecua- 
toriales para const it uir varias capas de 
cel ulas. AI principio, el emhrion en desa¬ 
rrollo se nut re por absorcion di recta del 
material alimeniicio del vitelo; mas tarde 
se establece una circulacion que trans¬ 
porta el alimento desde el vitelo hasfa el 
emhrion en crecimiento. 

La segmentacion en los mamiferos 
recibe el calificalivo de rotacional debi¬ 
do a la ausencia de una polaridad paten- 
te y a la orienlaeion a I azar de las divi- 


PROTOSTOMO 

DEUTEROSTOMO 

1 El blastoporo da lugar a la boca, el ano se lorma 
secundariamente 

. _ Futuro 

Blastoporo 

1 El blastoporo da lugar al ano, la boca se forma 
secundariamente 

_Futura 

# - Sc 

mtestino 

Blastoporo 

2 Segmentacion espiral 

2 Segmentacibn radial 

i H3KP 

3 El celoma se forma por ahuecamienlo (esquizocelia) 

'' ' ■■ i, 

dtgestfvo 

3 El celoma se forma por evaginaciones (enterocelia) 

Biastoceie Celoma 

Evaginacidn del Mesodermo 

tubo digestivo 

4 

' _ . Desarrollo 

rv? Jtj'* ~~ 

Embrtdn 

4 cAIuIoa SeparaoOn de 

un btastomoro 

4 odlulas r 

Separacior de 2 larvas 

un blastomero normales 


Figura 7-10 

Tendencias del desarrollo en protostomos y deuterostomos. Estas tendencias est£n muy 
modificadas en algunos grupos, como los vertebrados. La segmentacion en los mamiferos 
es rotacional, antes que radial; en los reptiles, las aves y muchos peces. la segmentacion 
es discoidal. Los vertebrados tambien han desarrollado un mecanismo derivado de 
formacion del celoma, que es basicamente esquizocelico. 


siones asincronicas (Figura 7-8B). La 
segmentacion en los mamiferos es mas 
lenta que en cualquier otro grupo ani¬ 
mal. En la especie humana, la primera 
division se eomplela unas 36 boras des¬ 
pues de la fecundation, y las divisiones 
subsiguientes se suceden a intervalos de 
12 a 24 boras. Tras la lereera division, las 
cel ulas adoptan repentinamente una con- 
figuracion muy apretada, que se estabi- 
liza mediante uniones celulares esirechas 
entre las celulas externas del emhrion. 
Estas celulas externas constituyen el tro- 
foblasto. que no es parte del emhrion 
en si mismo, sino que formara la portion 
embrionaria de la placenta cuando el 
emhrion se implante en la pared uteri- 
na. Las celulas cjue dan lugar al emhrion 
propiamente dicho son las celulas inter- 
nas (ver el estado de blastula en la Figu- 
ra 7-8B). 


BlastulaciOn 

La segmentacion, aunejue modificada por 
distintos pal rones de division y por las 
diferentes cantidadcs de vitelo. produce 
una masa de celulas denominada blas¬ 
tula (en los mamiferos se design a 
comiinmente como blastocisto) (Eiguras 
7-7 y 7-8). En muchos animales estas 
celulas se disponen alrededor de una 
eavidad llcna de fluido. llamada el blas- 
tocele. En este pun to, el emhrion se 
compone descle unos pocos cientos de 
celulas hasta varios miles. Ha babido un 
gran incremento del conlenido total de 
DNA, ya que cada uno de los niideas de 
las ruimerosas celulas bijas contiene tanto 
I)NA como el zigoto original, gracias a la 
replication cromosoinica durante la mito¬ 
sis. Sin embargo, el emhrion no tiene 
a bora mayor tamano que el zigoto; se lui 
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B 


Polo 

animal 


Espermatozoide 



Creciente_ 

gris 


Punto de 
entrada del 
espermatozoide 

Situacion del 
futuro labio 
dorsal del 
blastoporo^ 

Dorsal 



Anterior 

\ 


Primer 
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segmentacidn 
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- Ventral 


Polo 
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30° de rotacion 
cortical 
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Dorsal 
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el primer surco 
de segmentacion 


V/ 
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anfibio 


Figura 7-11 

Diagrama del desarrollo inicial de un embrion de rana, que muestra como el lugar de la 
penetracion del espermatozoide determina la polaridad del embrion. A, El espermatozoide 
penetra en un ovulo de simetria radial. B, El c6rtex del polo animal, pigmentado, rota en 
direccion a la entrada del espermatozoide, descubriendo asi el creciente gris en el extremo 
opuesto del huevo. C, Se forma el primer surco de segmentacion, que delimita los lados 
derecho e izquierdo del embrion. D, Futura larva. 


sulxlividido en celulas cada vez mas 
pequenas. 

Polaridad del embridn 

Tras la formadon de la bl&stula, los blas- 
tomeros se redistribuyen progresivamente 
segtin el plan corporal de la larva o el 
animal adulro. Esto sc produce en pasos 
concretos. Uno de los pasos principales 
para establecer el arquetipo de un ani¬ 
mal es el desarrollo de la si mein a bilate¬ 
ral, un sueeso que se denomina polari- 
zacion Soiprendentemento, en muchos 
animales es la entrada del espermatozoi¬ 
de la que marca la simetria bilateral en 
un huevo radial, v determina los ejes cor- 
porales (Figura 7-11). En los huevos de 
los anfibios, la entrada del espermaio- 
zoide produce la rotacion de la corteza 
del huevo, de forma que el hemisferio 
animal, pigmentado, gira hacia el punto 
de entrada (en muchos animales, el 
espermatozoide puecle penetrar por cual- 
(juiersiiio de la superficie del ovulo, pero 
en los anfibios la entrada esta restringi- 
da al hemisferio animal pigmentado). FI 
desplazamicnto del oscuro hemisferio 
animal expone un area de citoplasma pig- 
meniado debilmente. Ilamada el cre¬ 
ciente gris, una zona con forma cle 
media luna en el lado del huevo optics- 
foal cle la entrada del espermatozoide. 
Ahora estan definidos los ires ejes del 
embrion: el eje anteroposterior, el eje 
dorsoventral y el eje izquierdo-dere- 
cho (Figura 7-11). 

FI liempo de polarization varia 
ampliamente segiin los dislintos grupos 
de animales. Puede producirse ran pron¬ 
to como durante la (X)gencsis, o tan tarde 
como a I comienzo de la gastrulacion. 

GastruUicidn y la formadon 
de las capas embrionarias 

La segunda etapa fundamental para esta- 
hlecer el patron corporal es la gastrula¬ 
cion. 1-Iasta este momenro, el embrion se 
ha dividido en un complejo multicelular, 
en el que el citoplasma de estas celulas 
se encuentra casi en el mismo sitio c]iie 
esiaba en el huevo original. Durante la 
gastrulacion. las celulas de la superficie 
de la blaslula emigran hacia el interior 
del embrion. En este proceso se fonnan 
nuevas e importantes asociaciones celu- 
lares, que establecen el moclelo corporal 


del embriftn. Los primeros movimientos 
celulares en la gastrulacion son marca - 
damenle similares en la mayoria de los 
protostomos y los deulerosiomos, pero 
los mecanismos de la gastrulacion depen- 
den en gran paite de la cantidad cle vite- 
lo y su distribucion. La gastrulacion es 
relativamente simple en los huevos sin 
vitelo, pero resulta mucho mas coinple- 
ja en los einbriones que proceden cle 
huevos cargaclos cle sustancias cle reserva. 

En las estrellas cle mar, cjue son deu- 
lerostomos (Figura 7-7A), las celulas del 
polo vegetativo se pliegan hacia dentro 
y migran al interior del embrion en un 
proceso llamado invaginacion. De una 
forma similar a si presionamos un lado 
cle un globo a medio inflar, se crea una 
cavidad denominacla arquenteron. El 
arc|uenteron es el tubo digestive) primili- 
vo, y su abercura a I exterior, ci blasto- 
poro, marca la position del futuro ano 
cle la larva de la estrella cle mar. A medi- 
da que ci arquenteron eontinua invagi- 
nandose hacia el interior, su extremo 
anterior se expande en clos diverticulos 
saccilbrmes, las vesiculas celomaticas. 
que se separan posteriormente para dar 
lugar a los compartimentos celomati- 
cos izquieitlo y derecho (Figura 7-7A). 
La gastrula es ahora un embrion con tres 
capas embrionarias. La capa mas exter¬ 
na es el ectodermo: darii lugar al epite- 
lio cle la superficie corporal v a I sistema 
nervioso. La capa mas interna, que cons- 
lituye el arejuenteron, es el endodermo, 


constituira el epitelio del tubo digestive). 
Las evaginaciones del arejuenteron son el 
origen del mesodermo. Hsta tercera capa 
embrionaria formarS los sistemas mus¬ 
cular y reprcxluctor, el peritoneo que lapi- 
za los espacios celom&ticos y las placas 
calcareas del encloesqueleto de la estre¬ 
lla cle mar. FI mesodermo es lambien el 
origen del sistema vascular acuifero del 
animal, un aparato exclusive) cle los equi- 
nodermos. 

La gastrulacion en el nemertino, un 
protostomo, se parece a la gastrulacion 
cle la estrella cle mar (Figura 7-70. Como 
en clicho equinodermo, se forma un 
arejuenteron por invaginacion, lo que 
produce un embrion con clos capas 
embrionarias, un cciodenno externo y 
un endodermo interne. Sin embargo, el 
mesodermo se forma cle distinta mane- 
ra. Las futliras celulas niesodermicas sur- 
gen ventralmente del labio del blasto- 
poro y proliferan entre la pared del 
arejuenteron (endodermo) y la general 
del cuerpo (ectodermo). Fstuclios meti- 
culosos cle las lineas celulares clesarro- 
Ilados jx>r los primeros embriologos esta- 
blecieron que en muchos protostomos 
(como platelmintos, anelidos y moius- 
cos) estos precursores mesotlermieos 
procedian cle un unico blastbmero del 
estado cle 29 a 64 celulas, llamado la 
celula 4d (Figura 11-13. p. 212). Fn la 
mayoria de los nemeriinos no se cono- 
ce aun el origen precise) del mesodermo; 
en algunos es probablemenle la celula 
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membranas extraembrionarias en formacion 

Figura 7-12 

Gastruiacion en el polio. Secciones transversales de la region de formacion del corazon a 
las 18, 25 y 28 horas de incubacion. 


4d, pcro en otros parece derivar de un 
blastomero anterior. 

En los ncmerrinos, conic) en otros pro- 
tosiomos, el blastoporo se convierte en 
la boca del futuro animal. Esta es otra 
caracteristica significative del desarrollo 
que distingue a los protostomos de los 
deuterostomos. Otras diferencias impor- 
tantes en las tendencias del desarrollo de 
estas dos grandes divisiones de los meta¬ 
zoos se resumen en la Figura 7-10. 

En la rana, un deuterostomo con seg- 
memacion radial (Figura 7-7B), los movi- 
mientos morlogeneticos de gastruiacion 
estan inlluidos en gran manera por la 
masa de vitelo incite del hemisferio vege¬ 
tative) del embrion. Las divisiones de la 
segmentation queclan retardadas en este 
hemisferio, de forma que la blastula resul- 
tante consiste en numerosas celulas de 
pequeno tamano en el polo animal y unas 
pocas celulas muy grandes en el polo 
vegetarivo (Figura 7-7B). bis celulas de la 
superficie comienzan a hundirse hacia el 
interior (invaginarse) en el blastoporo, y 
continuan hacifindolo en un piano hasta 
formar una cavidad es tree ha, el arquen- 
teron. Aunque los movimientos celulares 
son diferentes, el resultado de la gastru¬ 
iacion es el mismo en la rana y en la 
estrella de mar: se forma un embrion con 
dos capas embrionarias (enclodermo v 
ectodermo). Conforme avanz.a el procc- 
so de invagi nation, la tercera capa 
cmhrionaria, el mesodermo, a parece por 
pliegue y enrollamiento de las z.onas late¬ 
ral y ventral del labio del blastoporo y, 
una vez clentro, se situa cm re el ectoder¬ 
mo exterior y el enclodermo interior. Las 
tres capas asi formadas constituyen la 
base estructural primaria para el posterior 
desarrollo del embrion. 

En los embnones de aves y reptiles 
(Figura 7-8A), la gastruiacion comienza 
con un engrosamiento del blastodermo 
en el extreme) caudal del embrion, que 
migra hacia delante para formar la linea 
primitiva (Figura 7-12). Esta se convier¬ 
te en el eje anteroposterior del embrion 
y en el centro del crecimiento tern piano. 
La linea primitiva es homologa del blas- 
toporo del embrion de rana, pcro en el 
polio no se abre a la cavidad digestiva, 
porque lo impicle la masa de vitelo. Las 
celulas de la capa superior migran hacia 
la linea primitiva y se enrollan sobre el 
horde y hacia el blastocele. Estas celulas 
migradoras forman el mesodermo y con- 


tribuyen a la formacion del enclodermo. 
Las celulas de la superficie del embrion 
constituyen el ectodermo. El embrion ya 
presenta tres capas embrionarias, que en 
este momento tienen forma cle hojas o 
laminas, con el ectodermo encima y el 
enclodermo debajo. Esta disposition cam- 
bia. sin embargo, cuando las tres capas 
embrionarias se sc pa ran del vitelo sub- 
yacente (Figura 7-12) doblandose hacia 
abajo para formar un embrion trilaminar, 
que se indepencliza del vitelo, excepto 
por un ped iincu lo laminar que lo line a 
este por el centro del organismo en for¬ 
macion. 

La gastruiacion en los mamtFeros es 
muy similar a la cle las aves y reptiles 
(Figura 7-8B). Los movimientos de la gas- 
Irulacion en la masa interna de celulas se 
producer! cle forma muy parecida a como 
ocurre en los luievos con vitelo de las 
aves, incluso teniendo en cuenta que el 


huevo de los mamiferos esta casi des- 
provislo de vitelo. Las celulas migradoras 
se luinden hacia clentro para formar la 
capa mcsoclermica entre el ectodermo y 
el enclodermo, mientras un saco vitelino 
vado se forma a partir del enclodermo. 

En los inerazoos mas primitivos, los 
cnidarios y los ctenoforos, solamenle se 
forman dos capas embrionarias, el ecto- 
dermo y el enclodermo. Estos animales 
son diblasticos. En todos los metazoos 
superiores aparece tambien un meso¬ 
dermo, sea a partir cle invaginaciones del 
arcjuenleron o a partir de otras celulas 
asociadas a la formacion del enclodermo. 
Esta condition con tres capas se deno- 
mina triblastica. 

Formacion df.i. celoma 

El celoma, o cavidad que conliene las vis- 
ceras, puede formarse de dos maneras: 
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esquiyxxrelia v enterocelia (Figura 7-10), 
o por modification de alguna de el las. 
Los clos terminos son descriptive*?, ya que 
escjuizo deriva del griego scbizein , tlivl- 
dir; an taro viene del griego enieron, tubo 
digestive, y ceiico precede del griego k( ji¬ 
bs, hueco o eavidad. En la varied ad 
esquizocelica, el celoma se forma, como 
indica su nomhre, por la escision de ban- 
das mesodermieas que se originan en la 
region del blastoporo y que crecen enlre 
el ectodermo y el endodermo; en el caso 
entemcelico, el celoma precede de eva- 
ginaeiones del arquenteron. o tulx) diges¬ 
tive) primitivo. 

Estos dos oilgenes. bascanie dileren- 
tes, del celoma son otra expresion de la 
dicotomia protostomos-deuterostomos en 
los animales bilaterales. El celoma de los 
protostomos se forma por esquizocelia, 
mientras que los deuterosiomos siguen 
el proceso enterocelico. Sin embargo, los 
cordados superiores son except’iones a 
esta regia, ya que su celoma se forma por 
escision tie bant las mesodermieas (esqui¬ 
zocelia), aunque en otros aspectos estos 
animales se desarrollan como deuteros¬ 
iomos, por lo que se les asigna a esta 
division. 

Mecanismos de 

DESARROLLO 


Los esfuerzos de I Ians Driesch para 
alterar el desarrollo del huevo fueron 
descrito.s poeticamente por FeaUie: «He 
aqui a Driesch sujetando entre dos placas 
de vidrio huevos del erizo de mar 
lavorito de Loelx apretandnlos, 
rompiendolos y dcformandolos de todos 
los modos posibles. Y cuando finalmente 
dejo de abusar de olios, iniciaron su 
desarrollo normal y ordenadamente. ,;Sc 
puedc eoncebir una maquina, 
preguntaba Driesch, que pudiera ser 
volcada, sus panes desarmadas y 
traslocadas, y que todavia funcionara con 
normaliclad? Es in imaginable. Pero 
podemos tlecir del huevo, feci indado o 
no, que aloja vida laiente, con lotlas las 
potencialidades presumidas por 
Aristoteles y con todos los suenos del 
escultor sobre las formas, si, y con todo 
e) poder de su brazo.» 

De Feattie, D. C. 19.55. Art Almanac for 
Moderns. New York, G. F. Putnams Sons. 

Driesch tied u jo que ambus cel ulus con- 
tenia n tod a la information genet ica del 
zigoto original. Sin embargo, esto no fue 
suficiente para muchos. ya que tod avia 
gran cantidad tie embriologos pensaron 
que. incluso aunque todas las celulas 
contuvieran genomas completos, los 
nucleus deberian modificar.se progresi- 


vamente tie alguna manera, para desha- 
cerse tie la informacion que no fuera 
necesaria en el desarrollo tie celulas espe- 
cializadas. 

Con el cambio tie siglo, Hans Spe- 
mann introdujo un nuevo punto de vista 
para com probar la hipoiesis tie Roux- 
Weismann. Spemann puso ligacluras tie 
cabello humano alrededor tie huevos de 
triton cuando esta ban a punto de divi- 
dirse; las aprero hasta que los huevos 
estaban casi, pero no del todo, separa- 
tlos en dos miiatles (Figura 7-13). El 
nucieo cjuedaba solamente en una mitad 
del huevo partialmente dividido: el otro 
latlo permanecia anutieado, contenien- 
do solamente citoplasma. El huevo com¬ 
plete su primera division de segmenta¬ 
tion solamente en ti lado cjue contenia 
el nuclei); la mitad anudeatla permane- 
tia sin diviclirse. Eventual mente, cuando 
el latlo nucleatlo se habia dividido en 16 
celulas, uno tie los nucleus tie la seg¬ 
mentation emigre) atravesando el delga- 
do puente citoplasmico hasta el latlo 
a nucleatlo. I timed iata mente este lado 
empezo a tlividirse. 

Con las dos mitades del embrion con- 
teniendo nucleus, Spemann estrecho la 
ligaclura sc pa rand o las dos mitades del 
embrion. A continuation observo su 
desarrollo. General mente resultaron tlos 


Equivalencia nuclear 

,;C6mo genera el embrion en desarrollo 
la muhitud tie tipos celulares de un orga- 
nismo mullicelular tlestle ti punto tie par- 
tiila del simple nucieo diploitle tlel zigoto? 
Para muchos embriologos tlel siglo XIX 
solamente pareda haber una respuesta 
posible: con forme se suce than las divi- 
siones celulares, el material heretlitario 
tenia que tlividirse designalmente enlre 
las celulas hijas. Segun esta idea, el geno- 
ma se iba rompientlo gradual mente, ais- 
landose en unidatles cada vez mas 
pequenas hasta que finalmente quedaba 
solo la information necesaria para los ras- 
gos caracterislicos de un unico ripo celu- 
lar. Esto se conocio como la hipoiesis tie 
Rotix-Weismann, en honor de los dos 
embriologos alemanes que desarrollaron 
el concepto. 

Sin embargo, en 1892 Hans Driesch 
descubrio cjue si se separan las dos celu¬ 
las tie un embrion de erizo tie mar. 
ambas darian lugar a larvas normales. 



Envuelta del 
huevo 

Creciente 

gris 


Nucieo 





Figura 7-13 

Experimentos de nucleacion retardada de Spemann. Se llevaron a cabo dos tipos de 
experimentos. A, Se utilizo un cabello como ligadura para dividir parcialmente un huevo de 
triton fecundado y sin segmentar. Ambas partes contenfan una porcion del creciente gris. El 
lado nucleado se segmento hasta que uno de los nucleos descendientes cruzo el puente 
citoplasmico. A partir de entonces, ambos lados se segmentaron y formaron dos embriones 
completos. B, La ligadura se situo de forma que el nucieo y el creciente gris quedaban 
separados. El lado que carecia de creciente gris produjo una masa de tejido sin organizar, 
mientras que el otro lado se desarrolid normalmente. 
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Figura 7-14 

Procedimiento utilizado para trasplantar nucleos de una blastula en huevos activados y 
enucleados de la rana Rana pipiens. El huevo se activa con un aguja de vidrio, que provoca 
el desplazamiento del huso acromatico hacia el polo animal, preparando la formacion de un 
corpusculo polar. Los cromosomas se extraen con una segunda aguja de vidrio. Un 
segundo nucieo donante (y el citoplasma que lo rodea) procedente de otro embrion se 
inserta entonces en el huevo enucleado. 


embriones complclos. Aimque un 
embrion poseia solamente 1/16 del mate¬ 
rial nuclear original (de acuerdo con la 
hipotesis de Roux-Weismann) y el orro 
contenfa 1 S/16, a mhos se desarrollaron 
normaImente. LI embrion con 1/16 era 
inicialmente mas pequeno, pero alcanzo 
su tamano hacia los 110 dias. Esto demos- 
era ba que cada nucieo de las 16 celulas 
embrionarias contema una serie comple- 
ta de genes; tod os eran equivalences. 

Sin embargo, a voces Spemann 
observo que la mitad nucleada del 
embrion se desarrollaba solamente como 
una especie de esfera a norma l de un teji- 
clo «gelatinoso», aunque la mitad c[iie 
rccibla el nucieo retardado se desarro¬ 
llaba normulmente. ^Por que el embrion 
mas generosamente dotado con 15/16 
falla en su desarrollo mienlras que el 
mas pequeno, con solo 1/16, puede 
vivir? La explication, segun descubrio 
Spemann, depende de la position de la 
media I una gris o creciente gris, un 
area libre de pigmentos sobre la super- 
ficie del huevo. Hn los huevos de los 
anfibios la media luna gris se forma en 
el momento de la fecundation (Figura 
7-11), y determina el piano de simelria 
bilateral del futuro animal. Si una mitad 
del embrion constrenido carece de paite 
de la media luna gris, no podra desa- 
rrollarse (Figura 7-13). 

Localizacion citoplAsmica: 

SIGNDFICADO DEL CORTEX 

Los ex peri memos de nucleacion retarda- 
da de Spemann constituyeron solitlas evi- 
dencias que apoyaron dos importanies 
conclusiones: (1) todas las celulas con- 
tienen la misma information nuclear (lo 
que refuta la hipotesis cle Roux-Weis¬ 
mann), y (2) el citoplasma en el area del 
creciente gris debe contener in formacion 
esencial para el desarrollo normal. 

Durante la oogenesis, las moleculas 
responsables de la organization del futu¬ 
re) embrion estan localizadas fundamen¬ 
tal mente en la capa externa, o cortex, 
del luievo. Se habia creido que las parti¬ 
al las de material visible incluidas en el 
citoplasma tenian propieclades determi- 
nativas. Sin embargo, en la decada de 
1930 se descubrio que si el citoplasma 
del ovulo se cenirifuga intensamente para 
desplazarlo (con los granulos de vitelo 
en el fondo y las gotas de grasa en la 


superficie), el embrion loclavia se desa- 
rrollarfa norma Imente, o casi. Incluso 
cuando se elimina hasta el 50 % del cito¬ 
plasma ovular con una micropipeta, el 
embrion se desarrolla perfectamente. 
Solamente si se a plica una gran fuerza 
cenirifuga, su ficie nte para deshacer la 
estmetura del cortex, aparecen anorma- 
lidades. 

Estos experimentos muestran cle motlo 
concluyente que la capa cortical del 
huevo, y no el citoplasma. es la que con¬ 
vene una organization invisible pero c!ma¬ 
in ica, ci lie determina el mod el o de seg¬ 
mentation. La organization cortical es al 
principio labil (especialmente para los 
huevos de regulation), pero pronto queda 
fijada regional y ademas iireversiblemen- 
te. Entonces, a medida que progresa la 
segmentation, el cortex v el citoplasma 
que encierra acaban dislri buy Enclose en 
terrilorios que tienen propieclades deter- 
mi na t ivas especHica s. 

Experimentos de 

TRASPLANTE NUCLEAR 

Quedo asi claro que el cortex del ovulo 
con tenia la guia pri maria para la seg¬ 
mentation y el desarrollo. con la forma¬ 
cion cle la blastula. y que las actividacles 
de sintesis durante este perfodo se 
I leva ban a cabo gracias a los acid os 
nudeicos y las resedas depositadas en 
el citoplasma del ovulo antes cle la fecun¬ 


dation. Sin embargo, la diferenciacion 
subsiguiente a la segmentation o al esta- 
do de blastula requerian la puesta en 
acciAn de la information genetica cle ios 
cromosomas nucleares. Los nucleos en 
division eran equivalences hasta este 
punlo, pero ;seguirian siendo equiva- 
lentes tras la initiation cle la actividad cle 
los genes? 

Fste problema se a Iron to media nte 
una nueva tecnica, el trasplante nu¬ 
clear o transferencia del nucieo cle una 
celula a otra, o bien a una celula previa- 
mente despojada cle su nucieo. R. Briggs 
y T. J. King, cle la l niversidad cle India¬ 
na, fueron los pioneros en esta tecnica 
en 1952, con un procedimiento en dos 
eta pas (Figura 7-14). En la primera ex¬ 
tra ian el nucieo de un ovulo activado 
mediante una aguja cle vidrio. Despues 
inlroduclan con una micropipeta el 
nucieo de una celula donante en el 
luievo enucleado. Los resultatlos fueron 
muy interesantes. Los nucleos donados 
por celulas procedenles del estado cle 
blastula dirigieron el desarrollo cle los 
embriones receptores norma Imente hasta 
los renacuajos. Experimentos posterio- 
res cle otros i n vest i gad ores demostraron 
que nuichos cle los embriones se habrian 
desarrollado hasta ranas aclultas norma- 
les. Como las celulas donantes procech'an 
de embriones con entre 1000 y 3000 
celulas, estos experimentos constituye¬ 
ron una prueba inequivoca cle que la 
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equivalence nuclear permaneda mucho 
mas alia del estado de 16 celulas de Spe- 
mann. Sin embargo, Briggs y King 
encontraron que el desarrollo normal 
descendia conforme avanzaba el estado 
de las celulas donanies. Los nucleos 
procedentcs de gasirulas avan/.adas o 
estados posteriores mostraron una inci- 
dencia creciente de interrupcion del 
desarrollo en la etapa de gastrulacion 
(Figura 7-15). 

Hstos y olros experiinenlos demos- 
traron que conforme las celulas se hacen 
mas dil’erenciadas, sus nucleos son cada 
vez mas reslriclivos en su capacidad 
para producir el desarrollo normal de 
huevos enucleados. Los embriologos 
describen esta restriccion como una per- 
dida progresiva de la potencia nuclear. 
Los nucleos con capacidad total reciben 
la calificacion de totipotentes. Pero si 
los nucleos no se desprenden de infor- 
macion genelica innecesaria, ,;c6mo 
seleccionan en su genoma la informa- 
cion especifica para la diferenciacion 
celular? Para responder a esta pregunta, 
debemos considerar la forma en que las 
celulas interacluan para determinar que 
parte del genoma dcbe expresarse y 
cuando. 


InducciOn embrionaria 

Memos aprenclido que el desarrollo ini- 
ciul del embrion esta guiado por locali¬ 
zation choplasmica. en la que los deter- 
minantes de las regiones especializadas 
del huevo dirigen el patron de la division 
celular. Al principio de la gastrulacion. 
las celulas quedan abocadas a un desti¬ 
ne) determinado a traves de un nuevo 
proceso, sus inreracciones con sus celu¬ 
las vecinas. Este proceso se denomina 
induce ion, esta muy extend ido en el 
desarrollo y puede definirsc como la 
capacidad de algunas celulas de provo- 
car una respuesta especifica para el desa¬ 
rrollo de otras. Los experimentos clasi- 
cos, citaclos en la introduccion de la p. 
103, fueron hechos publicos por Hans 
Spemann y Hilde Mangold en 1924. 
Cuando un pedazo del labio dorsal del 
blastoporo de una gasrrula cle salaman- 
dra se traslada a una posicion lateral o 
ventral en olra gastrula, se in vagina y 
desarrolla una notocorda y somitos mus- 
culares. Tambien induce al cctodernio del 
hospeckuior a formal* un mho neural. 
Eventualmente se desarrolla un sistema 
complete) de organos donde se ha colo- 
cado el injerto. que puede crecer hasla 


formar un embrion secunclario cast com¬ 
plete) (Figura 7-16). Esta ciiatura esta com- 
puesta en parte de tejido injertado y en 
parte cle tejido inducido por el injerto. 

Pronto se encontre) que solo los injer- 
ros del reborde dorsal del blastoporo son 
capaces cle inducir la formacion de un 
embrion secunclario complete) o casi com¬ 
plete). Esta ze)na corresponde a areas pre- 
suntivas de la noloeorda, somitos mus- 
culares y placa precordoide. Y tambien 
se ha encontrado que solamente el ecto- 
dermo del huespecl puede desarrollar un 
sistema nervioso en el injerto, y que la 
capacidad reactiva cs maxima en el esta¬ 
do precoz cle gastrula y dedina cuando 
el embrion recipienclario se liace mas 
vieje). 

Spemann llamo organizador pri- 
mario al area del reborde dorsal, pues- 
to que esta era la unica region capaz cle 
inducir el desarrollo de un embrion com- 
plelo en el huespecl. Asimismo, llamo al 
proceso induccion primaria. porque 
creyo que se trataba del primer suceso 
inductive del desarrollo. Kstudios posle- 
riores demostraron que muchos orros 
lipos cdulares se originan por interac- 
ciones inductivas, un proceso denomi- 
nado induccion secundaria 



Renacuajo 

totaimente 

formado 


Figura 7-15 

Grafico que muestra como el porcentaje de trasplantes nucleares viables decrece con la edad del nucleo donante. El eje horizontal muestra 
el estado del desarrollo del embridn del que se ha aislado el nucieo donante. El eje vertical muestra el porcentaje de trasplantes capaces de 
desarrollarse hasta el estado de renacuajo. Notese que los nucleos somaticos de embriones mas alia de la etapa de neurulacion no fueron 
capaces de inducir desarrollos normales. 
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Figura 7-16 

Experiment) del organizador primario de Spemann y Mangold. 


Generalniente las celulas que se ban 
difercnciado actuan como inductoras de 
otras. indiferenciadas y ad y a centres. La 
secuencia temporal es importante. LJna 
vez que un inductor primario pone en 
marcha un patron especTfico de desa¬ 
rrollo de un tcjklo, le siguen numerosas 
inducciones secundarias. Lo que resul- 
ta es un patron secuencia I de desarro¬ 
llo que implicit no solo a indue tores, 
sino tambien a niovimientos cclulares, 
cambios en las prnpiedades adhesivas 
de la celula y proli(eracion celular. No 
hay un patron de control general que 
dirija el desarrollo sino mas bien una 
secuencia de pat rones locales en los que 
cad a paso en desarrollo es una subuni- 
dad del otro. 

Al demostrar que cada eta pa de la 
jerarquia del desarrollo es un necesario 
preliminar para la siguiente, los experi¬ 
ment os de induction de Spemann se 
cuentan entre los acontecimientos mas 
importantes de la embriologfa experi¬ 
mental. 


Expresion genica durante 

EL DESARROLLO 

1*11 desarrollo embrionario tempranoesta 
diiigido por prtxluctcxs sintetizados duran¬ 
te la ovogenesis y almacenados en el 
huevo. Tras la fecundacion, la sintesis pro- 
teica se traduce a partir del mKNA alma- 
cenado, que se ha transcrito desde el 
genoma matemo (la transcription y la tra- 
tluccion se describen en las pp 143 a 
144). En muchos animates, el mKNA 
malerno tlirige la sintesis proteica duran¬ 
te la segmentation y las primeras etapas 
de la blastula. 'Eras este estado, la sintesis 
proteica cambia gradualmente del control 
matemo al control zigotico, conforme los 
tlescendicntcs del nucleo del zigolo 
comienzan a transcrihir su propio mKNA. 

Los genes hometfticos 

Segun avanza el desarrollo, la expresion 
genica tlelx- regularse. para asegurar que 
el proceso se realiza ordenadamente en 


el embrion. Entre los primeros y mas 
importantes genes tjue se expresan se 
encuentran los que controlan el plan cor¬ 
poral general del embrion. Recientemcnte 
se ha concentrado mucha atencion sobre 
los genes homeoticos (G. bomoios, 
igual, parecitlo) de las moscas tie la fruta, 
que especilican la itlentidatl tie los seg- 
menios del animal y aseguran que estme- 
luras como las patas, las alas y las ante- 
nas se desarrollan en el lugar cor recto. 
Como mutacioncs, los genes homeoticos 
hacen tjue una paile tlel cuerpo t|uetle 
remplazatla por una estructura que nor- 
malmente se encuenlra en otro lugar del 
cuerpo (Eigura 7-17). Pronto se hizo evi- 
dente que tales mutaciones afectaban a 
genes miaestros*, tjue regulaban la expre¬ 
sion tic muchos otros genes subordina- 
dos. Durante la donation y secuencia- 
cion tic genes homeoticos se tlescubrio 
una secuencia tic 180 nucleotidos en el 
DNA, llamatla liomeobox. Pronto se 
encontraron tambien en los genomas tie 
otros animales, como otros artropotlos, 
nemalotlos. anelitlos, erizos de mar, anfi- 
bios y mamiferos. Una importante ca- 
ractenst ica del liomeobox es que la 
secuencia de 180 aminoficidos es muy 
conservation!. es dear, la secuencia es 
muy similar en tlife rentes especies. Por 
ejemplo, la liomeobox tie un gen ho- 
meotico tie raton comparte dos tercios tie 
sus pares tie bases con la honieolxix de 
un gen tie la mosca tie la fruta. Ixxs genes 
que I leva n la secuencia liomeobox se 
expresan lodos durante el desarrollo, lo 



Figura 7-17 

Cabeza de una mosca de la fruta, con un 
par de patas en el lugar en que 
normalmente se encuentran las antenas. El 
gen homeotico Antennapedia regula 
normalmente el segundo segmento 
toracico (con patas), pero la mutacion 
dominante de este gen conduce a este 
extrano fenotipo. 
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Figura 7-18 

Homologia de los genes homeobox en insectos y mamiferos. Tanto en unos (mosca de la 
fruta) como en otros (raton) controlan la subdivision del embrion en regiones de distinto 
destino ontogenico a lo largo del eje anteroposterior. Los genes homeobox se encuentran en 
un solo cromosoma de la mosca de la fruta y en cuatro cromosomas distintos en el raton. 
Aparecen senaladas en color las homologfas entre ambos, y las partes del cuerpo en que se 
expresan. Los cuadros negros denotan areas en las que es diffcil identificar homologias. 


que sugiere que esta secuencia I leva a 
cabo una funcion basica fundamental. 

Todas las proteinas producitlas por los 
genes homeobox conrienen una secuen¬ 
cia fija de 60 aminoacidos llamada el 
homeodominio. Todas las evidencias 
apuntan a que las proteinas con homeo¬ 
dominio que se han estudiado son todas 
proteinas reguladoras, que reconocen y 
ligan secuencias especlficas de DNA en 
los genes regulados por el gen homeoti- 
co. De esta forma, las proteinas con 
homeodominio activan o desactivan genes 
subordinados en determinados momen- 
tos durante el desarrollo. Gran parte de 
lo que sabemos sobre las homeobox pro- 
cede de estudios sobre el control de la 
segmentacion en insectos, especial me nte 
las moscas de la fruta. Se ha demostrado 
que los genes homeobox estan alineackxs 
a lo largo del tercer cromosoma de las 
moscas, precisamente en el mismo orden 
que las estructuras que controlan. Los 
genes al principio del complejo produ- 
cen proteinas que controlan la formation 
de la parte superior del cuerpo; los 
siguientes controlan la formacion de la 
zona superior del abdomen, v los del 
final, la inferior (Figura 7-18). El raton y 
el hombre tienen cuatro grupos de genes 
homeobox, cada uno en un cromosoma 
diferente. Lcxs investigadores que descu- 
brieron por primera vez el orden de estos 
genes en el raton encontraron que mues- 
tran una clara homologia con los genes 
homeoticos de la mosca de la fruta; son 
cstructurulmente si mi la res, se siguen unos 
a otros ordenadamente y obedecen a las 
mismas reglas en cuanto al orden de su 
expresion. Es decir, los genes situation 
cerca de un extremo del grupo se expre¬ 
san en la parte superior del cuerpo del 
raton, mientras que los del otro extremo 
lo hacen en la inferior (Figura 7-18). 

Hi desarrollo de los anfibios constitu- 
ye un excelente ejemplo de como los 
genes homeoticos controlan el desarro¬ 
llo. En los anfibios, un gen home6tico 
produce una proteina que controla la 
expresion de otros genes, responsables a 
su vez de la formacion de la medula espi- 
nal anterior. Cuando los investigadores 
inyectaron anticuerpcxs contra la proteina 
homeobox, la estructura que debia haber 
formado la espina dorsal constituyo en su 
lugar una prolongacion del cerebro pos¬ 
terior, y la espina dorsal anterior no se 
t'onno (Figura 7-19) porque los genes res¬ 


ponsables de su desarrollo no habian sido 
activados por la proteina reguladora. 

La sorprendente similitud de los corn* 
plej(xs homeobox en animales tan aleja- 
dos filogeneticamente como nematodos 
y mamiferos sugiere que esKxs grupos de 
genes aparecieron muy temprano en la 
historia evolutiva de la vida, v que el ante- 


cesor cornun de todos los metazoos ya 
los poseia. Lcxs genes homeobox pueden 
considerar.se como un caracter definito- 
rio, o en el lenguaje de lcxs cladistas, una 
sinapomorlia del reino animal. Su funcion 
pudo ser el establecimiento del eje ante¬ 
roposterior de un metazoo primitive). L T na 
vez desarroJlado este gen maestro, resul- 
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M6dula espinal anterior 


Cerebro posterior (expresa XIHboxI) 



Renacuajo control 



Renacuajo inyectado con antlcuerpos 
para la protein a xlHbox 


Figura 7-19 

Alteracion del desarrolio normal del 
sistema nervioso central de un renacuajo 
por la inhibicion de una proteina de 
homeodominio. Cuando la proteina 
(coditicada por una secuencia de DNA 
«homeobox» conocida por XlHbox 1) fue 
inactivada por anticuerpos especificos 
contra ella, el area que deberia haber 
formado la porcion anterior de la espina 
dorsal se transformo en su lugar en la 
parte posterior del cerebro. 

to mas facil pmducir nuevas formas cor¬ 
porates para los diferentes filos de ani¬ 
mates por modification de este gen. 

Desarrollo de los 

VERTEBRADOS 

La herencia comun 

DE LOS VERTEBRADOS 

Un daio muy revelador de la herencia 
compariida por los vertebrados es su 
patron de desarrollo comun. Donclc mejor 
se ve es en la gran setnejanxa de sus 
embriones eras la gaslrula (Figura 7-20). 
La simililud se produce en un breve 
momento del desarrollo, cuando los 
caracteres hasicos compartidos por los 
cordados Ctubo nervioso dorsal, notocor- 
da, hendiduras fanngeas con arcos aoiti- 
cos, coraxon ventral y cola postanal) estan 
presenres aproximadamente en la misma 
etapa del desarrollo. Hste punto de igual- 


dad, cuando los embriones son casi inter- 
cambiables, es de lo mas cxiraordinario, 
si se tiene en cuenla la gran variedad de 
hue vos y los muy elite rentes tipos de 
desarrollo lemprano que ban convergido 
hacia un diseno comun. Ask confer me 
continua el desarrollo. los embriones se 
diferencian en riimo y en direction, 
haciendose reconocibles como miembros 
de su clase, despues de su oaten, luego 
de su fuiii.ilia y, final menle, de su espe- 
cie. La contribucion fundamental del desa- 
rrollo de los vertebrados a nuestro cono- 
cimiento de la homologia y la herencia 
evolutiva com part ida se describe en el 
Capftulo 9, en la seccion de Ontogenia. 
Filogenia v Recapitulacion. p. 164. 

Amniotas y el huevo 

AMNIOTICO 

Los reptiles, aves y mamiferos forman un 
grupo monofiletico de vertebrados cleno- 
minaclo Amniotas, porque sus embrio¬ 
nes se desaiTollan en el interior de un saco 
membranoso, el amnios. Id amnios es 
una de las cuatro membranas extraem- 
brionarias que componen un sofisticado 
sistema de sustento y protection en el 
huevo amniotico (Figura 7-21), que evo- 
luciono cuando los primeros amniotas 
aparecieron a finales del Paleoxoico. HI 
huevo amniotico, provisto cle cascara, 
podia dejarse en un niclo en tierra, lo c[iie 
lilxraba a los primeros amniotas del cnlor- 
no acuatico, haciendo asi posible que los 
vertebrados concjuistaran la tierra. 

Lt evoludon de la primera membrana 
extraembri(maria, el saco vitelino. es en 
realidad millones de arios anterior a la apa- 
ricion de los amniotas. Hi saco vitelino, con 
su vitelo interior, es un character patente en 
todos los embriones de peces. Teas la eclo- 
sion, la larva de pex en crecimicnto depen- 
de del vitelo restante para mantenerse 
hasta que comience a alimentar.se por si 
misma (Figura 7-22). Iu masa del vitelo es 
una cstructura exlraemhrionaria ya que no 
es realmente una pane del embrion en si, 
y el saco vitelino es una membrana 
extraembrionaria porque es una estruc- 
tura accesoria que se desarrolla apaite del 
cuerpo del embrion y se desecha una vex 
que se ha consumido el vitelo. 

HI huevo amniotico que evoluciono 
con los primeros amniotas del Paleoxoico 
con tenia ties membranas extraembriona- 
rias aclemas del saco vitelino: el amnios. 


una bolsa llena de hquido que encierra al 
embrion y le proporciona un medio acuo- 
so en el que Hula, protegido de choques 
y adherencias: el alantoides, un saco que 
sale del rubo digestive posterior y funcio- 
na como deposito de los desechos meta- 
bolicos que se acumulan durante el desa- 
itoIIo y como superlicie respiratoria para 
el inrercambio de oxigeno y clioxido de 
carbono; y el corion. la membrana mas 
externa, que encierra a todo el sistema 
embrionario. FI corion se encuentra justo 
bajo la cascara del huevo (Figura 7-21). 
Con forme el embrion crece y aumenta su 
demancla de oxigeno, el corion y el alan- 
loicles se fusionan para formar la mem¬ 
brana corioalantoidea. Fsta doble mem¬ 
bra n a esta provista cte una rica red 
vascular conectada a la circulacion del 
embrion. Siruada inmediatamente por 
debajo de la cascara porosa, la membra¬ 
na corioalantoidea funciona como un pul- 
mon provisional a rraves del cual se pro¬ 
duce el libre intercambio de gases, 
anhklrido carbonico y oxigeno. Por lanto, 
el huevo amniotico proporciona un com- 
pleto sistema cle sustento vital para el 
embrion, encerrado en una cascara dura. 
HI huevo amniotico es una de las adapta- 
ciones mas importanres que ha aparecido 
en la evoludon de los vertebrados. 

La evolucibn de un huevo amniotico 
con cascara hizo que la reproduccion 
necesitara de la fecundacion interna. FI 
macho clebe introdudr el esperma direc- 
tamente en el tracto reproductor de la 
hembra, ya (}ue los espermatoxoides 
cleben alcanxar el ovulo antes de que se 
forme la cascara que lo envuelve. 

La placenta y el 

DESARROLLO TEMPRANO 
DE LOS MAMIFEROS 

Como los mamiferos son descendientes 
de una cle las ties lineas con antecesores 
amniotas, heredaron el huevo amniotico. 
Sin embargo, en vex cle desarrollarsc en 
el interior del huevo como el resto de los 
amniotas, los embriones cle los mamife- 
ros pusieron en practica la ocurrente 
esirategia de desarrollarse dentro del 
cuerpo cle la maclre. Ya hemos visto 
como el desarrollo cle los mamiferos pri- 
mitivos se parece niucho al cle los amnio- 
las cjue ponen huevos. Los primeros 
mamiferos (ambien ponian huevos. y aun 
hoy en dia, hay mamiferos, los mono- 
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Figura 7-20 

Embriones de vertebrados. Embriones tan distintos como los de un pez, un triton, una tortuga, un ave y un ser humano muestran una gran 
semejanza tras la gastrulacion (las estructuras extraembrionarias como el saco vitelino y el cordon umbilical se han omitido para subrayar el 
parecido). En este estado (fila de arriba) presentan rasgos comunes a todo el subfilo Vertebrados. Conforme avanza el desarrollo divergen, 
ycada uno se va haciendo mas reconocible como miembro de su clase, orden familia y especie respectivos. 


trenias (cl ornitorrinco y el equidna) que 
ponen huevos con mucho vitelo. muy 
parecidos a los de las aves. Kn los mar- 
supiales (mamiferos con marsupio. como 
el opossum y los canguros), los embrio¬ 
nes se dcsarrollan durante algiin tiempo 
en el utero de la madre Pero el embrion 
no -echa raices* (no se implanta) en la 
pared uterina, y en consecuencia recibe 
poco alimento de su madre antes del 
nacimiento. Por tanto, las crias de los 
marsupiales nacen inmaduras y deben 
guarecerse en una bolsa de la pared 
abdominal de la madre. donde se ali- 
mentan con leche (la reproduction de los 
marsupiales se describe en la p. 618). 

Todos los restantes mamiferos. que 
componen el 94 % cle la clase Mamiferos. 
son mamiferos placentarios. Han desa- 
rrollado una placenta, una sorprendente 
esiructura fetal a traves de la dial se nulre 


el embrion. La evolucion de este organo 
feral requirio una reestructuracion sustan- 
cial, no solo de las membranas extraem- 
brionarias que forman la placenta, sino 
tambien del oviducto materno, que tuvo 
que dilatarse para formar un alojamiento 
a largo plazo para el embrion, el utero A 
pesar de estas modificaciones. el desarro¬ 
llo de las membranas extraembrionarias 
en los mamiferos placentarios es muy simi¬ 
lar al de los amniotas que ponen huevos 
(comparar las Figuras 7-21 y 7-23). 

Los primeros estados de la segmenta¬ 
tion de los mamiferos. descritos en la 
Figura 7-8, rienen lugar mientras el blas- 
tocisto baja por el oviducto hacia el utero, 
propulsaclo por mecanismos ciliares y 
peristalsis muscular. Cuando el blastocis- 
lo luimano tiene linos 6 dlas v esta for- 
mado por unas 100 celulas, contacta con 
el en dome trio uteri no (el epitelio del 


utero) y se implanta (Figura 7-24). Al con- 
tactar, las celulas del trolbblasto prolife- 
ran rapidamente y producen enzimas que 
atacan y degradan el epitelio del enclo- 
merrio, lo que permite al blasrocisro hun- 
dirse en el. Fara el undecimo o duodeci¬ 
mo dia, el blastocisto esta totalmente 
enterrado y rodcado por una «laguna- de 
sangre materna. Fl trolbblasto se hace mas 
gmeso. y envia miles de climinutos salien- 
tes digiliformes. las vellosidades corio- 
nicas. Hstos salientes se hunden a mode) 
de raices en el endometrio uterino des¬ 
pues de que se haya implantado el 
embrion. A medida que se pjxxluce el crc- 
cimiento y las necesidatles embrionarias 
de alimento e intercambio de gases 
au men ran. la gran proliferation dc vello¬ 
sidades en la placenta invade ainpliamente 
toda su superficie. Auncjue la placenta 
luunana de un feto llcgado a termino 
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Embrion 


Cascara 



Figura 7-21 

Huevo amnidtico en una etapa inicial del desarrollo, en el que se muestra un embrion de 
polio y sus membranas extraembrionarias. Se indican algunos lugares de intercambio 
extraembrionario. 


Aleta 




Figura 7-22 

Larva de pez con su saco vitelino. A, La 
larva de un lenguado, de un dia de edad, 
tiene un gran saco vitelino. B. Tras diez 
dias de crecimiento, la larva ha 
desarrollado una boca, drganos 
sensoriales y un tubo digestivo. Agotadas 
sus reservas de vitelo, ahora debe 
procurarse su propio sustento para crecer 
y sobrevivir. 

mitla solo 18 cm cle dia metro su superfi- 
cie absorbente total es aproximadarncntc 
cle 13 m“: cincuenta veces la superficie cle 
la piel en el nino recien nacido. 

Dado que el embrion cle los mamife- 
ros esta prolegido y alimentaclo por la pla¬ 
centa en vez cle nutrirse del vitelo al¬ 
ma cen a do, ,;qu6 ocurre con las cuatro 
membranas extraembrionarias que ha here- 
dacb de los primeros amniotas? El amnios 
permanece sin modi Hear y es una cubier- 
ta acuatica prorectora en la que flota el 
embrion. El saco vitelino persiste, aunque 
no contiene vitelo. Ahora riene una nueva 
fun don: durante la primera parte del desa- 
irollo es la f'uenie cle celulas que dan lugar 
a las celulas sanguineas y los linfocitos. 


Kstas celulas nodriza posteriormente emi- 
gran al interior del embrion en desarrollo. 
Las otras dos membranas, alantoides y 
corion, se clestinan total men te a nuevas 
funciones. El alantoides pronto deja cle uti- 
lizarse como almacen cle reskluos meta- 
boiicos. En lugar cle esto deviene el cor¬ 
don umbilical que relaciona fisica y 
funcionalmente al embrion con la placen¬ 
ta. El corion, por otro lado, iorma la mayor 
parte cle la placenta misma. 

El embrion crece rapidamente y, al 
final cle la cuaita semana cle desarrollo, 


l na cle las cuestiones mas intrigantes que 
plantea la placenta es <;por que no es 
rechazada inmunologicamcntc por la 
mad re? Tanto la placenta como el 
embrion son geneticamente extra nos 
para la madre porque contienen 
proteinas (el llamado complejo principal 
cle histocompatibiliclad, p. 680) distintas a 
las suyas. Cabria esperar que los tejidos 
uterinos rechazaran d embrion al igual 
que la madre rechazaria un Organo 
trasplantaclo cle su propio liijo. La 
placenta es el unico trasplante extra no 
con exito, o alografo, porque ha 
desarrollado meclidas para suprimir la 
respuesia inmunitaria que apareceria 
normalmente contra el feto por parte cle 
la madre. Kxperimentos recientes 
sugieren que el corion produce proteinas 
y linfocitos que bloquean la respuesta 
inmunitaria normal al suprimir la 
formacion de anticuerpos espedficos por 
parte cle la madre. 


todos los principales organo.s del cuer- 
po han comenzaclo a f'ormarse. En ese 
momento cl embrion mide unos 5 mm y 
pesa 0,02 g. Durante las dos primeras 
semanas cle desarrollo (el periodo ger¬ 
minal) el embrion es bastante resisten- 
te a las inlluencias externas. Sin embar¬ 
go, durante las siguientes 8 semanas. 
cuando se van a conformar la mayoria 



Figura 7-23 

Esquema general de las membranas extraembrionarias de un mamifero, que muestra su 
desarrollo paralelo al del polio (comparese con la Figura 7-21). La mayor parte de las 
membranas extraembrionarias de los mamiferos han sido redirigidas hacia nuevas funciones. 
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Flgura 7-24 

Desarrollo inicial del embrion humano y sus membranas extraembrionarias. 


de los organ os y se delimitarS la forma 
del euerpo (el periodo embrionario), 
el embrion es mas sensible a alteracio- 
nes que pueden causar malformacioncs 
(como la exposition al alcohol o las tiro- 
gas tornados por la matlre) que en cual- 
quierotro periodo. id embrion pasa a ser 
feto aproximadamente a los 2 meses tras 
la fecundacion. Hsto inicia el periodo 
fetal, que es funda mental mente una fuse 
tie tree i mien to, aunque algunos sistemas 
de organos (especialmente los sistemas 
nervioso y endocrino) conti nuan su desa¬ 
rrollo. El feto crece desde aproximada¬ 
mente 28 mm y 2,7 g a los 60 dias hasta 
unos 350 mm y 3000 g a termino (9 
meses). 

Formacion de organos 

Y SISTEMAS 

Derivados del ectodermo: 

SISTEMA NERVIOSO Y 
CRECIMIENTO DE LOS NERVIOS 

Durante la gastruiacion se forman las ties 
capas germ inales. Se tliferencian, como 


ya se ha vislo, primero en una masa celu- 
lar primordial y luego en organos y teji- 
dos espedficos. Durante este proceso, las 
celulas quedan progresivamente com- 


La asignacion de las capas embrionarias 
tempranas a «hojas emhrionarias» 
espedficas es mas bien una conveniencia 
de los embriologos. que no tiene que ver 
con el embrion en si. Aunque las tres 
hojas embrionarias normalniente se 
tliferencian en los tejitlos y 6rganos que 
se describen aqui. no es la propia hoja 
embrionaria la t|ue tletermina la 
tliferenciacion, sino mas bien la precisa 
position de una celu la embrionaria con 
respecto a otras ctiulas. 

prometitlas hacia su tliferenciacion espe- 
dfica. Los derivados de las tres capas apa- 
recen en la Figura 7-25. 

El encGfalo. la metlula espinal y casi 
todas las esrructuras epiteliales del cuer- 
po tierivan del ectodermo primitive), y 
estan entre los prime it >s organos que apa- 
recen. Inmediatamente sobre la notocor- 


da, el ectodermo se engruesa para for¬ 
mat* la placa neural. Los hordes de esta 
placa sobresalen, se pliegan v se unen 
por encima formanclo un largo tubo: el 
tubo neural. Este tubo da lugar a la 
mayor parte del sistema nervioso: ante- 
riormente se ensancha v se tliferencia en 
el encefalo y los nervios craneales; pos- 
teriormente forma la metlula espinal y los 
nervios motores. La mayor parte del sis¬ 
tema nervioso periferico tleriva de las 
celulas de la cresta neural, que emi- 
gran antes de que el rubo neural se cie- 
rre (Figura 7-26). Entre la multitud tie 
tipos celu la res y eslruci uras diferentes 
que se originan en la cresta neural estan 
pane tie los nervios craneales, celulas de 
pigmento, cartflago v huesos tie la mayor 
parte del craneo. intiuidas las mandlbu- 
las, ganglios del sistema nervioso a u to¬ 
neme, medula tie las glandulas atirena- 
les y contribuciones a otros diversos 
organos endocrinos. HI tejido tie la cres¬ 
ta neural es exclusive tie los venebratlos 
y fuc probablemente tie vital importan¬ 
ce en la evolution del craneo y las man- 
tlibulas tie este grupo. 
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C6lulas 

germinales 

primordiales 




Epilelio exlerno del cuerpo y sus derivados 
Pelo, unas, glandulas epiteliales, revestimiento de la boca, 
esmalte dental, cristalino del ojo, oido interno, epitelios nasal y 
olfativo. 


Tubo neural 

Encefalo, medula espinal. nervios motores 
Cresta neural 

Ganglios sensoriales y nervios. medula adrenal, ganglios 
simpaticos, craneo, arcos branquiales, dentina dentaria 


egmentaci 


Notocorda 

Revestimiento de las cavidades tor^cica y abdominal 
Sistema circulatorio 
Sangre, medula osea, tejido linfatico, 
endotelio de los vasos sanguineos y linteticos 
Somitos 

Musculo esqueletico, hueso y cartilago del esqueleto (excepto el 
craneo), dermis, tejido conjuntivo 
Organos del sistema urogenital 
Ureter, ririon, gonadas, conductos reproductores 


Epitelio del tracto respiratorio 
. Faringe 

Bolsas faringeas, tiroides, paratiroides 
Higado, pancreas 

* Epitelio del sistema urogenital 


Figura 7-25 

Derivados de las capas embrionarias en los mamiferos 


^Como sc formun los miles dc millo- 
nes de axoncs en cl cuerpo? r* *Quc cs lo 
que dirige su formacion? Los biologos 
estuvieron intrigados con cstas pregun- 
las. que no parcccn tener facil respues- 
ta. Puesto que un axon unico puede 
alcanzar mas dc un metro dc longitud 
(per ejcmplo, los nervios motores cfiie 
corren desde la medula hasta los dedos 
de los pics) pa recta imposibic que una 
sola celtila pueda alargarse de esta forma. 
Se penso cpie la fibra nerviosa erect a a 
pa Hit* de una serie de puentes protopias- 
micos preformados a lo largo cle su cami- 
no. La rcspucsia tuvo que esperar al desa- 
rrollo de uno dc los mas podcrosos 
instrurnentos de que clisponcn los biolo¬ 
gos : la tecnica del cultivo celular. 

Iin 1907. el embriologo Ross G. Harri¬ 
son descubrio que podia mantener ncu- 
roblastos (cclulas nerviosas embrionarias) 
vivos durante semanas fuera del cuerpo, 
colocandolos en una gota de linfa de rana 
pendienie de la parte inferior de un 
eubreobjetos. Observando a los nervios 
crecer diariamente, comprobo que cada 
fibra nerviosa procedia de una sola celu- 


la. A medida cjue las fibras se prolongan, 
los materiales para su crecimiento fluyen 
del centro del axon hacia el extreme en 
crecimiento. donde se incorporan en el 
nuevo protoplasma. 

La segunda cuestion -y;que es lo que 
dirige el crecimiento del nervio?- ha tar- 
dado mas en desvelarse. I na opinion 
cjue se acepto bien entrados los a nos 40 
fue la de que el crecimiento del nervio 
es un proceso difuso y aleatorio. Se 
creyo que el sistema nerviosa se forma- 
ba como un entramado equipotencial o 
pagina en bianco, ([lie podria mas tarde 
adquirir forma para usarse en un sistema 
funcional. El sistema nervioso pa recta 
increiblemente com pie jo para pensar que 
las fibras nerviosas pudieran cncontrar su 
camino selectivamente hacia tantos des- 
tinos predeterminados. ;Sin embargo, 
parece que esto es exactamcnte lo que 
hacen! Trabajos recientes sobre el siste¬ 
ma nervioso de invertebrados indican (jue 
cada uno cle los miles de millones de 
axones nerviosos adejuiere una ficha de 
identificacion qiitmica que, de algiin 
modo. lo dirige cor recta mente a lo largo 


de la via adecuada. I lace muchos a nos, 
Harrison observo cpie un axon en for- 
macion teminaba en un -<cono de creci- 
iniento*, a partir del dial se extienden 
gran cantidad de finas prolongaciones 
pseudopocliales que forman numerosos 
filamentos o filopodios (Figura 7-27). 
Investigaciones recientes Ivan demostra- 
do cjue el cono de crecimiento esta diri- 
gido por un conjunto de moleculas-guia. 
secretadas a lo largo de su ruta v por el 
clestino final del axon. Este sistema de 


La tecnica de cultivo cle tejitlos 
desarroliada por Ross G. Harrison es 
aclualmente muy utilizada por cienrtficos 
de tcxlos los campos de la investigation 
biomedica, y no solamente por los 
embriologos. El gran impacto de esta 
tecnica se ha produddo en los ullimos 
tiempos. Harrison fue dos voces 
candidate al Pivmio Nobel (1917 y 1933). 
pero nunca le fue otorgado porque, 
ironicamente, se penso que el tnelodo de 
cultivo cle tejidos tenia ■■bastante poca 
importancia-. 
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Placa neural 




Cresta neural 



Epidermis 

Cresta neural 


Tubo neural 


Figura 7-26 

Desarrollo del tubo y cresta neurales a 
partir de la placa neural ectodermica 
(seccibn transversal). 


indicadores quimicos que debe. obvia- 
mente. estar dirigido geneticamente, es 
precisamente un ejemplo de la precision 
asombrosa que caracteriza al proceso 
complete) de diierenciacion. 

Derivados del endodermo: 

TUBO DIGESTIVO Y ARCOS 
BRANQUIALES 

Hn el embrion de rana, el intestine) pri- 
mitivo aparece durante la gastrulacion 



Figura 7-27 

Cono de crecimiento en el extremo de un 
axon en alargamiento. Los materiales para 
el crecimiento fluyen del axon al cono de 
crecimiento del cual se extienden 
numerosas formaciones pseudopodiales 
filiformes. Parece ser que estas sirven 
como un sistema de guia de avance para 
el desarrollo. 


al forma rse la cavidad interna, o 
arquenteron. A partir de csta cavidad 
endodermica simple se desarrolla el 
revestimiento del track) digestivo, de la 
faringe, de los pulmones, de la mayor 
parte del higado y el pancreas, de las 
glandulas tiroides y paratiroides y el tinio 
(Figura 7-25). 

El tubo digestivo se lbrma a partir 
del intestine) primitive) y constituye un 
reborde que sobresale del saco vitelino 
por crecimiento y repliegue de la pared 
del cuerpo (Figura 7-28). Los extremos 
de esc tubo se abren al exterior y estan 
revestidos de ectodermo, mientras cjue el 
resto del tubo lo esta por el endodermo. 
Los pulmones, el higado v el pancreas 
surgen del intestino anterior. 

Entre los mas intrigantes derivados del 
tracto digestivo se encuentran los arcos 
(branquias) y bolsas faringeas que haccn 
su aparicion en las primeras eta pas 
embrionarias de lodos los vertebrados 
(Figura 7-20). En los peces. los arcos 
branquiales se desarrollan como bran- 



Figura 7-28 

Derivados del tracto digestivo de un 
embrion humano 


quias v estructuras que las sopoitan y cjue 
sirven como organos respiratorios. Cuun¬ 
do los primitivos vertebrados coloniza- 
ron la Tlerra, las branquias no se pod fan 
usar para la rcspiracion aerea y fucron 
sustituidas por pulmones. 

^Por que entonccs persisten los arcos 
brancjuiales en los embriones de los 
vertebrados terrestres? Verdaderamente, 
no para la convenience de los biolo¬ 
gos, quienes han usado estas y otras 
estructuras embrionarias para reconstruir 
las genealogras de los vertebrados. Aun- 
que los arcos branquiales no siiveft para 
la funci6n respiratoria ni en los embrio¬ 
nes ni en los adultos de los vertebrados 
terrestres, permanecen como primordios 
necesarios para una gran variedad de 
otras estructuras. Por ejemplo, el primer 
arco y su saco revestido de endodermo 
(el espacio entre dos arcos adyacentes) 
forman las mandibulas superior e infe¬ 
rior y el oklo interno de los vertebrados 
superiores. La segunda, tercera y cuarta 
bolsas branquiales contribuyen a for¬ 
mal* las amigdalas, las glandulas parati¬ 
roides y el time). As! pues, podemos 
comprencler por qut* los arcos bran¬ 
quiales y otras estructuras de los peces 
aparecen en los embriones precoces de 
los mamiferos. La funcion original se ha 
perdido, pero las estructuras se conser¬ 
ve n para nuevos uses. Este es el gran 
conservedurismo de las primeras etapas 
del desarrollo embrionnrio, cjue asi nos 
han proporcionado una historia evolu¬ 
tive abreviada. 
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Somitos musculares 


Hendiduras branquiales 


Esbozo de extremidad 


Esbozo de extremidad 


Embritin humano que muestra los somitos, que se diferenciaran en musculo esqueletico y 
esqueleto axial. 


Estructuras derivadas 

DEL MESODERMO: SOPORTE, 
MOVIMIENTO Y CORAZON 

La capa embrionaria intermedia, el meso- 
dermo, forma el esqueleto de los verte- 
brados, las estructuras musculares y cir- 
culatorias y el rinon (Figura 7-25). Puesto 
que los vertebrados han aumentado en 
tamano y corn pie jidad, las estructuras 
esqueleticas, del movimiento y transpor- 
te derivadas del mesodermo constituyen 
una parte aun mayor de la mas a corpo¬ 
ral. 

La mayor!a de los musculos proce- 
den del mesodermo que se extiende a 
cada la do de la cuerda dorsal (Figura 7- 
29). Kste mesodermo se divide en series 
longitudinales de somitos (38 en la espe- 
cie humana) que por delaminacion, 
fusion y mi grad on se convierten en los 
musculos del cuerpo y partes axiales del 
esqueleto. Las extremidades aparecen 
como yemas que se forman a los lados 
del cuerpo. Los dedos de los pies y 
manos se forman como salientes cle estas 
yemas. 

Aunque el mesodermo primitivo apa- 
rece despues del ectodermo y el endo- 
dermo, da lugar al primer organo fun- 
cional: el cora/on embrionario. Guiados 
por el endodermo subyacente. grupos de 
celulas mesotl6rmicas precardiacas se 
desplazan igual c|ue amebas hasta una 
posicion central, con el tubo digestivo 
primitivo por debajo y el tubo neural por 
eneima (Figura 7-12, p. 112). Aqu! se esta- 
blece el corazon, al principio como un 
tubo fino y sencillo. 

Incluso mieniras las celu las se estan 
agrupando, se hacen eviclentes las pri¬ 
me ras contracciones. En el embrion de 


polio, un animal muy apreciado y casi 
ideal para los estudios de embriologia 
experimental, el coraz6n primitivo late 
hacia el segundo tlia de los 21 del perio- 
do de incubacion; empieza a latir antes 
de que se hayan formado verdaderos 
vasos sanguineos y antes de que haya 
sangre que bom bear. A medida que se 
desarrolla un primordio de ventriculo, las 
eontracciones espontaneas de las celu las 
se combinan en un latido debil pero rit- 
mico. Despues, confonne el a trio se forma 
detras del ventriculo, seguido por el desa- 
rrollo del seno venoso detras del a trio, el 
corazon se a cel era. Cada nueva camara 
del corazon tiene un latido intrinseco que 
es mas rapido que el de su predecesora. 

Finalmentc, un area especializada del 
musculo cardiaco, llamada nodo atrio- 
sinusal da lugar al seno venoso y toma 
la completa direccion del latido (el pa pel 
del nodo atriosinusal en la excitacion del 


corazon se describe en la p. 689). De este 
modo se constituye el marcapasos car- 
dtaco. Cuando el corazon ha logrado un 
latido fuerte y eficaz se abren los canales 
vasculares dentro del embrion y a traves 
del vitelo. En los vasos estan las prime- 
ras celu las sangumeas, suspendidas en el 
plasma. 

El desarrollo temprano del corazon v 
de la circulacion son unprescindibles para 
la continuacion del desarrollo embriona- 
rio porque, sin circulacion, el embrion no 
podria obtener los materiales para su cre- 
ci mien to. El aliment o es absorbiclo del 
vitelo y llevado al resto del cuerpo del 
embrion; el oxigeno es transportado a 
tod os los tejidos, y el dioxido de carbo- 
no y otros desechos se expulsan. El 
embrion depende totalmente de estos sis- 
temas extraembrionarios, y la circulacion 
es el enlace vital que los relaciona entre 
si. 


Resu men 


La biologfa del desarrollo se ocupa de la a pari- 
cion del orden y la complejidad durante el desa¬ 
rrollo de un nuevo individuo a partir de un 
huevo fecundado, y del control de este proce- 
so. El primitivo concepto de la preformacion 
del siglo xviii dio pa so a la teoria de la epige¬ 
nesis. que mantiene que el desarrollo es la a pa¬ 
ri don progresiva de nuevas estructuras que sur- 
gen como producto de un desarrollo anterior. 
La fecitndacion de un ovulo por un esperma- 
tozoide restablece el numero diploide de cro- 
mosomas y activa el desarrollo del huevo. Tanio 


el ovulo como el espermatozoide han desarro- 
llado mecanismos que facilitan una fecundacion 
eficaz. El espermatozoide es, en esencia, un 
nucleo haploide muy condensado provisto de 
un flagelo locomotor. Muchos ovulos lil)eran 
amayentes quimicos para el espermatozoide. y 
la mayoria posee receptores de suj'Jerticie que 
reconocen sola mente a los espermatozoicles de 
su misma espede; tixlos presentan mecanlsmos 
para impedir la polispermia. 

Durante la segmentacion, el zigoto se divi¬ 
de rapiclamente v, en general, de forma sin- 


cronica, procluciendo una blastula mullicelu- 
lar. La segmentacion esta en gran man era 
influida por la cantidad y distribucion del vite¬ 
lo en el huevo. Los huevos con poco vitelo, 
como los de la mayoria de los in vertebrados 
marinos, se dividen por completo (lioloblas- 
ticos) y general mente presentan un desarro¬ 
llo indirecto, con un estado kirvario entre el 
embrion y el adulto. Los huevos con vitelo 
abunclante, como los de las aves, se dividen 
solo parcialmente (meroblasticos) y no sue- 
len lener etapa larvaria. 
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Los animates metazoos bilaterales se pue- 
den dividir en dos grandes Hneas basAntlose 
on cliversos rasgos del desarrollo. Los protos- 
tomos se caracterizan por la segmentation 
espiral y cn mosaico, en la que la boca se 
forma en o cerca del blastoporo embrionario. 
Los deuterostomos tienen segmentation radial 
V regulatlora, v la boca se forma despues que 
el ano y no a partir del blastoporo. 

En la gastrulacion. las celulas de la super- 
ficie del embrion migran hacia el interior de 
estc para formar las capas germinates (entlo- 
dermo, ectodermo y mesodermo). Al igual 
que la segmentacion, la gastrulacion se ve 
afectada en gran inedida por la cantidad de 
vitelo. 

A pesar de los distintos Jestinos de las 
cel Li las einbrionarias, cada una de el las con¬ 
vene un genoma complete), y por tanto, la 
misma information. El desarrollo initial es 
esirictamente maternal, porque el cortex del 
huevo conliene determinantes citoplasmicos, 
estublecidos durante la oogenesis, que diri- 
gen el desarrollo durante la segmentation. 
Con forme se a cerca la gastrulacion, el con¬ 
trol pasa gradualmente tie maternal a zigOti- 
co. u medida que los genes nucleares del 
propio embrion comienzan a transcribir 
RNAm. 


La diferenciaeion armoniosa de los tejitlos 
depende en gran parte de la induction, o 
capacitlad tie un tejitlo para producir una 
respuesta en el desarrollo de otro. En los ver- 
tebratlos, los movimientos celulares que es- 
tableeen el arquetipo corporal estan coord i- 
nados por el organizatlor primario, localizatlo 
en los anfibios en el labio dorsal del blasto¬ 
poro. La induction gufa una secuencia de 
sucesos locates, en el quo cada case es nece- 
sario para el siguiente, en una jerarquia tlel 
desarrollo. 

Durante el tlesarrollo, ciertas partes del 
genoma de cada celula se expresan, mien- 
tras que las restantes quedan anulatlas. Los 
genes expresatlos al initio del desarrollo 
producen proteinas que regulan la expre- 
si6n tie los genes subordination en la jerar- 
quia del desarrollo. I n grupo de genes de 
control, llamatlos genes homeobox. contie- 
ne la information para la sintesis de protei¬ 
nas reguladoras, con segmentos tie DNA 
altamente conservativos, llamatlos liomeo- 
dominios. Los genes homeobox controlan la 
subdivision del embrion en distintos desti- 
nos del tlesarrollo a lo largo tlel eje antero¬ 
posterior. 

El estatlo de postgastrula del desarrollo 
de los vertebratlos representa una iniportan- 


te convergencia morfologica, en la que los 
vertebratlos con mantlihulas, tlesde los peces 
hasta la especie humana, tienen caracteres 
coinunes. Conforme avanza el desarrollo, 
estos rasgos van haciendose cada vez mas 
caracteristicos tie la especie. 

Los amniotas son vertebratlos terresires 
que ttesarrollan membranas extraembriona- 
rias durante su vida como embriones. Las cua- 
tro membra nas son amnios, corion, a lan t ni¬ 
cies y saco vitelino, cada una tie ellas con una 
funcion especifica de soporte vital para ti 
embrion que se desarrolla dentro tie Lin huevo 
(como en los reptiles y las aves) o dentro tlel 
utero (mamiferos). 

El embribn tie los mamiferos es alimenta- 
clo medianie la placenta, una compleja estruc- 
tura materno-fetal que se forma en la pared 
uterina. Durante la gestation, la placenta se 
traasforma en un organo independiente, nutri- 
tivo, endocrino y regulatlor para el embrion. 

Las hojas einbrionarias formadas en la gas¬ 
trulacion se differencial! en tejitlos y organos. 
El ectodermo da lugar a la pici y al sistema 
nervioso; ti entlodernio se convierte en el 
tubo digestive, la faringc, los pulmones y cier¬ 
tas glandulas, y tlel mesodermo se for mar An 
los sistemas muscular, esquetetico, circulato- 
rio y excretor. 


Cuestionario 


1 ;Que se conote por epigenesis? En que 
tliferia el concepto de epigenesis tie Kas- 
par Tried rich Wolff tie la nocion anterior 
cte preforma cion? 

2. <Como se prepara el ovule durante la 
oogenesis para la fecLindacion? ,-Eor que 
tsta preparacion es eseneial para el tlesa- 
rrollo? 

3, Destriba los acontecimientos que se pro¬ 
ducer) tras el contacto tie un espermato- 
zoidf con un ovule. /;Que es la polisper- 
mia y como sc evita? 

i. ;Qlic* se conoce por -activation-? 

3. /Como afecta la cantidad tie vitcio a la 
segmentacion? Compare las de una estre- 
ll;i de mar y un ave. ;Que es el tlesarrollo 
indi recto? 

6. (Cm\ es la diferencia entre la segmenta¬ 
tion radial y la espiral? 

/Cuales son los rasgos distintivos del ttesa- 
rrollo tie las dos grandes lrneas tie ani- 


males bilaterales, los Prolostomos y los 
Deuterostomos? 

<S. /jCiiando y como se establece la polaridad 
del cuerpo en los luievos de los anfibios? 

9. Utilizando el embrion tie una estrella de 
mar como ejemplo, clescriba la gastrula- 
cion. Explique como la masa inerte de 
vitelo afecta a la gastrulacion en los 
embriones tie mamiferos y aves. 

10. ;Cual es la diferencia entre el origen esejui- 
zocelico y el cnlcrocelico tie la cavidad 
del cuerpo? 

11. Describa dos aproximaciones experi- 
mentales diferentes que sirvan como pmc- 
ba tie la equivalencia nuclear en los 
embriones a nimaies. 

12. /Que se conoce por -induction- en el sen- 
tido iisatlo en embriologia? Describa el 
famoso ex peri men to de Spemann y Man¬ 
gold, y explique su trascendencia. 

13. r.Quc son los genes homebticos y que es 


la •'homeobox- que contienen? r ;Que tie¬ 
nen de particular las proteinas codifica- 
das en estos genes? £Por que se dice que 
estos genes y sus proteinas correspon- 
dientes son -altamente conservationist 

11. *Cual es la prueba embrionaria de que los 
vertebratlos coniparten un antecesor evo- 
lutivo? 

13. ^CuAles son las cuatro membranas extra- 
embrionarias del huevo amniotico de aves 
y reptiles y cual es la funcion de cada una 
tie ellas? 

16. /.Cual es el destino de las cuatro mem¬ 
branas extraembrionarias del huevo 
amniotico tie los maimferos placentarios? 

17. Explique que tiene que ver el -cono tie 
crccimienlo* que observo Ross Harrison 
en el extremo de fihras nerviosas en cre- 
cimiento, con la direction tie este. 

18. Cite dos sistemas organicos derivados de 
cada una tie las tres capas einbrionarias. 
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Los principios 
de la 
Genetica 



11 principio de la t ran sin is ion hereditaria es la clave centra 
de la vida sohre la Tierra: toclos los organismos heredan de 
sus progenitores la organization estmcrural y funcional. Lo 
c|Ut* heretla la descendencia no es exactamente una copia de 
los padres, pero si el paqueie de instrucciones codificadas 
ijue dan lugar a la expresion de un organ ismo particular. 

Hstas instrucciones existen en forma de genes, que son las 
unidades fundamentales de la herencia. Uno dc* los grandes 
triunfos de la Biologia moclerna fue el descuhrimiento de la 
naturaleza de esas instrucciones codificadas en los genes, 
reali/atlo en 1953 por fames Watson y Francis Crick. A este 
hecho le siguio el descuhrimiento del ntodo por el dial 


este codigo se traduce en la expresion de los caracteres. 

FI material genetico (acido clesoxirribonucleico, DNA) esta 
formado por bases nitrogenadas dispuestas sohre un eje cle 
unidades de fosfato a/.ucarado. Fl codigo genetico se hasa 
en el orden lineal de la sectiencia de bases en la cadena de 
DNA. 

Debido a que las moleculas de DNA se autorrepliean a I 
pasar cle una generacion a otra. las variaciones geneticas se 
ptieden heredar una vez que se ban producido. Tales 
alteraciones inoleculares, denominates muiaciones, son la 
causa definitiva de la variation (diversiclad) biologica y la 
materia prinia de la evolucion. ■ 
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Vainas verdes vs. amarillas 
F, = todas verdes 
F 2 = 428 verdes 
152 amarillas 
Razon: 2,82:1 


Semillas lisas vs. rugosas 
F, = todas lisas 
F a = 5474 lisas 
1850 rugosas 
Razon: 2,96:1 


Flores purpuras vs. blancas 
F, = todas purpuras 
F 2 = 705 purpuras 
224 blancas 
Razdn: 3,15:1 



© & 

Semillas amarillas vs. verdes 
Fi = todas amarillas 
F 2 = 6022 amarillas 
2001 verdes 
Razon: 3,01:1 


a 


Vainas infladas vs. constrenidas 
Fi = todas infladas 
F 2 = 882 infladas 
299 constrenidas 
Razon: 2,95:1 



Tallos largos vs. cortos 
F! = todos largos 
F 2 = 787 largos 
277 cortos 
Razon: 2,84:1 



Flores axiales vs. terminales 
F, = todas axiales 
F 2 = 651 axiales 
207 terminales 
Razon: 3,14:1 


Figura 8-1 

Siete experimentos en los cuales Gregor Mendel baso sus postulados. Estos son los 
resultados de cruces monohibridos para la primera y segunda generacion. 


Un principio IxLsico de La teoria evolutiva 
moclerna es que los organismos heredan 
su diversidad de forma, funci6n y com- 
porramiento a traves de modificaciones 
hcreditarias de las lineas evolutivas preexis- 
tentes de antecesores. Elio significa que 
todos los linajes de plantas y animales 
estan emparentados por descendencia de 
grupos ancestrales comunes mas simples. 

La lierencia establece la continuitlad de 
las formas de vida. Antique ascendientes y 
descendientes en una generacion concre- 
ta puedan parecer distintos, existe, sin 
embargo, una seme jan/a Ixlsica que se 
transmite de generacion en generacion en 
cualquier especie de planta o animal. Kn 
otras pa la bras, «lo semejante engendra lo 
semejante». Con tcxlo, las bijos no son repli¬ 
cas exactas de sus padres. Algunos de sus 
rasgos muestran semejanzas con un pro¬ 
genitor o con ambos, pero lambien apare- 
cen otros que no se encuentran en ningu- 
no. Lo que un individuo real men te hereda 
de sus padres es cierto tipo de organiza- 
cion germinal (genes) que, bajo la influen- 
cia de factores ambientales, guia la secuen- 
cia ordenada de la diferenciacion clesde el 
ovulo fecundado hasta el ser humano, que 
lleva las caracteristicas fisicas unicas, tal y 
como las vemos. Cad a generacion lega a 
la siguiente las instmcciones necesarias para 
mantener la continuklad de la vida. 

El gen es la entidad unitaria de la 
herencia, la base germinal de cada carac- 
teristica que aparece en un organismo. El 
estudio de lo que son los genes y como 
funcionan constituye la Genetica, ciencia 
que trata sobre las causas que subyacen a 
la semejcmza , como se observa en la gran 
fidelidacl de la reproduction, y a la varia¬ 
tion\ que constituye la materia prima de la 
evolucion organica. La Genetica ha demos- 
trado que tcxlas las formas de vida utilizan 
el mismo sistema de almacenar informa- 
cion. de transferirla y de traducirla, con lo 
que ha proporcionado una explicacion 
tan to para la estabiiidad de todo lo vivo 
como para su probable descendencia de 
una forma ancestral comiin. Este es uno de 
los concept os uniflcadores mas importan- 
tes de la biologla. 

Las investigaciones 
de Mendel 

El primero en formular los principios car- 
dinales de la herencia fue Gregor Johann 
Mendel (1822-1884) (Figura 8-1 v p. 17). 


que vivio con los monjes agustinos en 
Briinn (Brno), Moravia. En aquel tiempo, 
ttrunn formaba parte de Austria, pero 
ahora se encuentra en el centro de la 
Kepublica Checa. Mientras llevaba a ealx> 
experimentos de cultivo en un pequeho 
jardin de monasterio entre 1856 y 1864, 
Mendel examino minuciosamente la pro¬ 
genie de muchos miles de plantas. El 
enuncio de forma simple y elegante las 
leyes que rigen la transmision de los 
caracteres de los progenitores a sus des¬ 
cendientes. Sus descubrimientos, publi- 
cados en 1866. fueron de gran impor- 
tancia, apareciendo inmediaiamente rras 
la publicacion de Hi origan de las esfiecies 
de Darwin. Sin embargo, sus hallazgos 


permanecieron despreciados y olvidados 
hasta 1900, unos 3^ anos despues de 
haber llevado a cabo el trabajo y 16 anos 
tras la muerte de Mendel. 

Las observaciones clasicas de Mendel 
se basaron en el guisante de jardin por- 
que los jardineros lo habian cullivado, 
durante muclio tiempo, como razas puras 
mediante una cuidadosa selection. Por 
ejemplo, algunas variedades eran mani- 
fiestamcnte enanas, mientras que otras 
eran altas. Una segunda razon para ele- 
gir los guisantes fue que se autofecunda- 
ban, pero tambien se podian cruzar. Para 
simplificar el problema, Mendel escogio 
caracteristicas sencillas y fuertemente 
conirastadas, evitando cuidadosamente 
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aquellas que fueran meramente cuanti- 
tativas o i n termed ias. Selection!) pares 
de caracleres contrustudos como son 
planus altas-plantas enanas, semillas lisas- 
semillas mgosas (Figura 8-J). 


Al no rc.se Aar ha llanos conflictivos, que 
probnblemente deben haber surgido 
como lo Eaten on cualquicr investigation 
original, Mendel ha si do acusado de 
«prcpar:ip> o amanar sus resultados. El 
hecho es, sin embargo, que el evito 
ciiitiadosainenie el material ainbiguo y se 
concentro en el mensaje central, lo que 
toda via hoy se considera como un logro 
cjemplaren el analisis experimental. 

Mendel cruzo plantas con uno de 
estos caracteres con plantas que poseian 
el carkter contrario. Lo hizo extirpando 
los estaml>res de una 11 or para evital* la 
autofecundacion, y colocando en el estig- 
ma de esta polen de la flor de la planta 
con el caracter opuesto. Tambien evito 
que las (lores del experimento fueran 
polinizaclas por otros metlios, como el 
viento o los insectos. Cuando la planta 
fecuntlada por cruce da ha semillas. 
observaba el tipo de plantas (hibridos) 
que credan a partir de esas semillas. Pos- 
rerionnente, cruzo estos hibridos entre si 
para observar que ocurriria. 

Mendel no sabia nacla de la base cito- 
logica de la herencia, ya que los cromo- 
somas y los genes eran descon odd os 
para el. Aunque podemos ad mini r la inte- 
ligencia de Mendel en su deseubrimien- 
lo tie los principios de la herencia sin 
tener conocimiento de los cromosomas, 
estos principios son ciertamente mas faci- 
les de entender si estudiamos primero el 
com porta miento cromosomico, espe- 
cialmente en la meiosis (p. 87). 

En los animales con reproduction 
sexual, los gametos (ovulos y espenna- 
tozoides, p. 89) son responsables de pro- 
porcionar la informacion genet ica a la 
descent lend a. La ex plicae ion cicntifica 
de los principios genelicos requirio el 
estudio de las celulas germinates y su 
comporta miento, lo ciue signified) traba- 
jar hacia atras tlesde ciertos resultados 
patentes de la herencia hasta los meca- 
n ism os responsables de tales resultados. 
Pronto se sospecho que el nucleo de las 
celulas sexuales encerraba el secreto del 
proceso. Esto se aplico especial men te a 


los cromosomas (p. 56), ya que estos 
resultaron ser las unicas entidades que se 
transmitian en eantidades iguales de los 
pa re males a la tlesccntlencia. 

Cuando se reclescuhrieron las leyes de 
Mendel en 1900. quedo patente su para- 
lelismo con el comporta miento citologi- 
eo de los cromosomas. Ex peri men tos pos- 
teriores demostraron que el mecanismo 
de la herencia se podia asignar definiti- 
vamente a los cromosomas. El siguiente 
problema fue averiguar como afectaban 
los cromosomas a I patron hereditario. 

Leyes mendelianas 

DE LA HERENCIA 

Primi ra ley de Mendel 

La ley de la segrcgacion de Mendel esta- 
blece que en la formacion de los game- 
tos, los fadores pares que afectan a un 
fei wt ipo (ca racialist i cas a pa ran tes) se 
segregan deJbrma independiente. En uno 
de sus ex peri men tos originates, Mendel 
polinizo plantas alias de raza pura con el 
polen de plantas enanas de raza pura. Por 
tanto, los caracteres visibles, o fenotipos, 
eran alto y enano. Encontro que toda la 
progenie, la primera generacion (F,). era 
alta, tanto como los progenitores altos del 
cruce. El cruce reciproco -plantas enanas 
polinizaclas con plantas altas- produjo el 
mismo res u I tad o. Esto siempre ocurria 
con independencia de la forma de reali- 
zar el cruce. Obviamente, este tipo de 
herencia no era una mezcla de dos carac¬ 
teres. ya que ningun indivkluo de la pro¬ 
genie resulto de tamano in ter medio. 

A continuation, Mendel autofecundo 
las plantas altas de la F, y se produjo una 
progenie de varios denies tie indivitluos, 
la seguncla generacion (F>). Esta vez apa- 
recieron plantas tanto alias como enanas. 
De nuevo no habia mezcla (no habfa 
plantas de tamano in ter medio), pero la 
aparicion de plantas enanas a partir de 
plantas pa re males altas era sorprendente. 
El caracter enano. presente en los abue- 
los pero no en los padres, habia reapare- 
cido. Cuando con to el numero real de 
plantas altas y enanas tic la generacion F_>, 
descubrio que habia cast exactamenic Ires 
veces mas plantas altas que enanas. 

Mendel repitio entonces este experi- 
mento con los otros seis caracteres opues- 
tos que habia escogido y, en catla caso, 
obtuvo proporeiones muy proximas a 3:1 


(Figura 8-1). En este punto debio c|uetlar 
claro para Mendel que estaba tratando 
con determinantes hereditarios para los 
caracteres opuestos c|ue no se mezclaban 
al juntarse. lncluso aunque el caracter 
enano desaparecio en la generacion F 1} 
reaparecio integramente en la F>. Con- 
cluyo que las plantas de la generacion F, 
l leva ban determinantes (que el IJamo «fac- 
lores») de a mhos progen itores, altos y 
e nan os, a pesar tie que solo el caracter 
alto se expreso en la generacion F h 

Mendel llamo a I factor alto domi- 
nante y al bajo recesivo. De forma simi¬ 
lar, los clemas pares de caracteres que 
estudio mostraron dominancia y recesi- 
vitlatl. Alii donde se presen re un factor 
dominante, el recesivo no puetle proclu- 
cir efecto. El factor recesivo aparecera 
solamente cuando a mhos factores scan 
recesivos o, en otras palabras, en condi- 
ciones pliras. 

Al representar sus cilices, Mendel uti¬ 
lize') letras como simbolos: los caracteres 
domi nantes re presen tad os por letras 
maytisculas y los caracteres recesivos por 
las correspondientes letras minusculas. 
Los genetistas modernos toda via siguen 
esta cost timbre. Asi, los factores para plan¬ 
tas altas puras se podrian representar por 
7/7; los recesivos puros por t/ty los niLx- 
tos o hibridos tie las dos plantas por 77/. 
La harm intlica que los alelos estan en cro¬ 
mosomas homologos (los alelos son for¬ 
mas alternatives de los genes para el 
mismo caracter; Capitulo 6. p. 87). Cuan¬ 
do los gametos se linen en cualquier 
fecund a cion, se forma un zigoio. FI zigoto 
lleva la constitution genetica completa 
del organismo. T!)dos los gametos pro- 
tlucitlos por 7//’deben ser necesaiiamente 
7; mientras que aquellos producidos por 
///deben ser t. Asi, un zigoto producido 
p!)r la union de los dos tie be ser 77/, un 
heterozigoto. Por otra parte, las plantas 
alias puras (7/7) y las plantas enanas 
puras (///) son homozigotas, lo que sig¬ 
nifies que los pares de factores (alelos) 
son iguales en los cromosomas ho mol o- 
gos. I in cruce que implique solo a un par 
tie caracteres opuestos se denomina 
cruce monohibrido 

Como se ha mention ado anterior- 
inente, en el cruce de plantas altas con 
plantas enanas habia dos fenotipos: altas 
y enanas. De acuerdo con las formulas 
geneticas hay ties ripos bereditanos; T/l\ 
T/t y ///. Estos son los llamados genoti- 
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pos. I’n genotipo es una combinacion 
alelica (7/7! T/t 6 t/t) y el fenoiipo es el 
aspeeio del organismo (alto o enano). 

En forma de diagrama, uno de los 
cruces originates de Mendel (planlas altas 
con plantas enanas) se podna represen- 
lar coino sigue: 


Padres (P) 

Gametos 

Fi 

Cruce de hibridos 
Gametos 
Genotipos F 2 
Fenotipos F 2 


T/T (alto) 
todos 7V 


t/t (enano) 
todos t 



Alto 


Enano 


En otras palabras, todas las combinacio- 
nes posibles de gametos I-', en los zigo- 
tos de la IC produciran una proporcion 
fenotipica 3:1 y una proporcion genoti- 
pica 1:2:1. Es convenienie en tales cnices 
utilizar el metodo del cuadro disenado 
por Punneit para representar las distintas 
combinaciones que resulten de un cruce. 
HI siguiente esquema se podria aplicar en 
los cruces de la generacion IC. 


Ovulos 


Polen 


'kT 


V 


\T 




\ T/T 
(homozigoto 
alto) 

\ A T/t 

(hibrido alto) 

'/ A T/t 

(hibrido alto) 

h A t/t 

(homozigoto 

enano) 


Razon: 3 altos por 1 enano 

HI siguiente paso fue muv importance, 
ya que capacito a Mendel para probar su 
hipotesis de que todas las plantas conte- 
man factores no miscibles procedentes de 
ambos progenitores. Autofecundo las plan¬ 
tas de la generacion F* esto es, fecundo el 
estigma de una llor con el polen de esa 
misma llor. Ixxs resultados mostmron que 
las plantas enanas de la F^ autopolinizadas 
pmdudan solamcnte plantas enanas. mien- 
tras que un lercio de las planlas altas de la 
Fi produdan planlas altas y los otros dos 
tercios daban lugar a plantas tanto altas 
como enanas con una razon de 3:1, exac- 
tamente como lo habian hecho las plantas 
de la F|. Los genotipos y los fenotipos fue- 
ron como sigue: 


Este experiments moslro que las plantas 
enanas eran puras, ya cjue siempre daban 
lugar a planlas enanas cuando se autofe- 
cundaban; las plantas alias eran tanto 
altas puras como altas hTbridas. Tambien 
demostro que el caractcr enano, aunque 
desapareda primero en las plantas de la 
Fj, donde Codas eran altas. 
aparecia de nuevo en las 
plantas de la I> 

Mendel razon6 que los 
factores para la altura y el 
enanismo eran unklades cjue 
no se mezclaban cuando se 
daban juntas. La generacion 
F] (la primera generacion de 
hibridos o primera genera- 
cion filial) conienia ambas unidades o 
factores, pero cuando estas plantas for- 
maban sus celulas germinales, los facto¬ 
res se separaban de forma cjue cada celu- 
la germinal solo poseia un factor. En una 
planta pura ambos factores eran iguales 
V en una hibrida eran diferentes. Mendel 
conduyo que las celuias germinales indi- 
vicl ua les era n siem p re p 11 ms con respec- 
to a tin par de factores opuestos, inclu- 
so aunque las celuias germinales se 
formaran a paitir de hibridos con ambos 
ca racteres op uestos. 

Esta idea constiiuyo la base para su 
ley de la segrcgacion. que establece que 
siempre cjiie dos factores aparecen jun¬ 
tos en un hibrido. se segregan en game¬ 
tos disrintos que son a su vez procluciclos 
por diclio hibrido. Cada factor o alelo c]ue 
posee el progenitor pasa con igual fre- 
cuencia a los gametos. l-loy comprende- 
mos cjue los factores se segregan porque 
hay dos alelos para el caracter, uno en 
cada cromosoma de un par homologo, 
pero los gametos solo reciben lino de 
cada en la meiosis. 

La gran contribution de Mendel fue 
su vision cuantilaliva de la hcrenda. Esto 
marca realmente el nacimiento de la 
Genetica, y que antes de Mendel se pen- 
saba cjue los caracteres se mezclaban 
como dos colores de pinlura. un con- 
cepto cjue desafortunadamente anida 
tod avia en la menre de muchos, y cons- 
titnyo un problema para la teoria de la 
selection natural de Darwin cuando este 
la propuso por primera vez (p. 16). Si los 
caracteres se mezclaran, la variabilidad 


Plantas F 2 : Altas 


r 

1 v 2 


m T/T 
?2 T/t 
Enanas V 4 t/t 


Auiolocundaoflti 


Autolecundacidn 


Aulotecundacidn 


Todo T/T (homozigotas altas) 

1 T/T. 2 T/t 1 t/t (3 altas: 1 enana) 
Todo t/t (homozigotas enanas) 


se liabria perdido en la hibridacion entre 
individuos. Con la herencia indepen- 
diente, por otra [xirte, se retienen las dife¬ 
rentes variaciones, y se pueden barajar y 
reclasificar como las piczas de un juego 
de construction. 


Cruces prueba 

Cuando uno de los alelos es dominari¬ 
te, los individuos heterozigotos son de 
fenoiipo identico al de los individuos 
homozigotos para el alelo dominante. 
Por tanto, no se puede determinar el 
genotipo cle estos individuos solo con 
observar su fenotipo. Por cjcmplo, en el 
experimento de Mendel de los caracte¬ 
res alto y enano, es imposible delermi- 
nar la constitution genetica de las plan¬ 
tas altas de la generacion 1C mediante 
una mera inspection de las plantas. Las 
ties cuartas partes de esta generacion 
son plantas altas, pero ^cuftles son hete- 
rozigotas? 

Para averiguarlo, como Mendel razo- 
no, se cruzan los individuos problema 
con recesivos puros. Si las plantas altas 
son homozigotas, todas las plantas en 
diclio cruce prueba resultaran alias, ash 

Progenitores T/T (alto) x t/t (enano) 

Ovulos 

Polen 


\ 

T 

T 

t 

T/t 

T/t 


(hibrido alto) 

(hibrido alto) 

t 

T/t 

T/t 


(hibrido alto) 

(hibrido alto) 


Toda la descendencia es 7//(hibrido 
alto). Si, joor otra parte, las planlas altas 
son heterozigotas, la mitad de las des¬ 
cendencia es alia v la otra mitad enana, 
asi: 

Progenitores T/t (hibrido alto) x t/t (enano) 

Ovulos 


Polen 


t 


T/t 

(hibrido alto) 

t/t 

(homozigoto 

enano) 

T/t 

(hibrido alto) 

t/t 

(homozigoto 

enano) 
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El cruce prueba se usa con frecuen- 
cia en la Genetica moclerna para el ana¬ 
lysis dc la const it ucion genetica cle la des- 
cendencia y como un medio rapiclo para 
prcKlucir individuos homozigotos de ani¬ 
mates y plantas. 



B/B x B'/B* 

(negro) (bianco moteado) 


Herencia intermedia 

En algunos cases ningun alelo es com- 
pletamcnte dominance sobre el otro, y el 
fenotipo del heterozigoto muestra carac- 
teristicas intermedins entre las de los pro¬ 
genitors, o incluso bastante diferentes. 
Esto se denomina herencia intermedia 
o doniinancia incompleta Hn las llo- 
res del dondiego de noche (Mirabilis), 
dos variantes alelicas determinan flores 
rojas frente a rosas o blancas; los homo¬ 
zigotos son de flores rojas o blancas, 
mientras cjue los heterozigotos poseen 
flores rosas. En delta raza de gallinas, un 
cruce entre individuos con plumas de 
color negro y otras con plumas blanco- 
moteadas produce una descendencia que 
presenta un color que no es gris, sino un 
color distintivo Ilamado azul Andaluda 
(Figura 8-2). En cada caso, si se cruzan 
las Fi, las Fj tienen una proporcion de 
1:2:1 por colores, o 1 rojo: 2 rosa: 1 bian¬ 
co para el dondiego de noche y 1 negro: 
2 azul: 1 bianco para las gallinas Anda¬ 
luda. Esto se puede esquematizar, en el 
caso de las gallinas. como sigue (cuan- 
do ninguno de los alelos es recesivo, 
podemos representarlos con letras 
mayusculas y distinguirlos mediante la 
adicion cle un signo «prima» (//) o por 
letras en superindice, por cjemplo, B n 
para plumas negras y /T para plumas 
blancas): 



B'/B' 

(todas azules) 

B/B' x B/B' 



(B/B) (B/B') (B'/B*) 

Figura 8-2 

Cruce entre gallinas con plumas negras y 
gallinas con plumas bianco moteadas. 
Negro y bianco son homozigotos; azul 
Andalucia es heterozigoto. 


concepto de «mezcla» en la herencia. 
Sin embargo, en el cruce de gallinas 
negras v blancas, o en el de las flores 
blancas v rojas. no exisce mezcla de los 
factores geneti- 


Progenitores B/B (plumas negras) X b'/B' (plumas blancas) 
Gametos todos B todos B‘ 

F, B/B' (todos azules) 


cos; la descen¬ 
dencia homozi- 
gotica a partir de 


Cruce de hibridos 


B/B' 

X 


B/B' 


Gametos 


B,B' 



B,B' 


Genotipos F 2 

B/B 


B/B' 

B/B ' 


B'/B' 

Fenotipos F 2 

Negro 


Azul 

Azul 


Blanco 


individuos fenoti- 
picamente inter- 
medios es iclenti- 
ca a los fenotipos 
parentales origi- 
nales. 


En este tipo cle cruzamiento el feno¬ 
tipo hcterozigotico es sin duda una 
mezcla de los caraetercs cle ambos pro- 
genitores. Es facil ver como observa- 
ciones de este tipo podrian reforzar el 


Segunda ley de Mendel 

iSegun la ley de la segregacion inde- 
pendiente cle Mendel, los genes locali¬ 
ze (dos en dife rentes pares de cromoso- 


mas bvmologos se se#regent indepen- 
dienietnenle durante la meiosis. A si, la 
ley traia cle genes para dos caraetercs 
diferentes siiuados en dos pares clistin- 
tos cle cromosomas. Mendel llevo a 
cabo experimentos con guisanles que 
se diferenciaban unos cle otros por dos 
o mas genes, es decir, experimentos que 
afectaban a dos o mas caraetercs feno- 
tipicos. 

Mendel ya liabia establecido que las 
plantas altas eran dominantes sobre las 
enanas. Tambien note) que los cruces 
entre plantas con semillas amarillas y 
plantas con semillas vercles producian 
otras con semillas amarillas en la gene- 
racion F,; por tanto, el amarillo era 
dominante sobre el verde. El siguiente 
paso fue realizar un cruce entre plantas 
que se diferenciaban en estos dos carac- 
teres. Cuanclo una planta aha con semi¬ 
llas amarillas ( T/T Y/Y ) se cruzo con una 
planta enana con semillas vercles (/// 
y/y), las plantas cle la Fj fueron alias y 
amarillas, tal y como se esperaba (T/l 

y/y). 


Progenitores T/T Y/Y x t/ty/y 

(altas, amarillas) (enanas, verdes) 

Gametos todo TY lodo 

F 1 T/t Y/y 

(altas, amarillas) 

Despues se cruzaron entre si los hibri- 
dos cle la F| y los resultados cle la Fj 
fueron los que se muestran en la Figu¬ 
ra 8-3. 

Mendel ya sabia que un cruce entre 
dos plantas con un unieo par cle alelos 
del genotipo T/t claria una razon 3:1. 
l)e forma similar, un cruce entre dos 
plantas con los genotipos Y/y produci- 
ria la misma proporcion 3:1- Si exami- 
namos solamente los fenotipos alto y 
enano en el resultado del experimento 
clihibrido, totalizan 12 altos v 4 enanos, 
lo que se reduce a una proporcion 3:1. 

Por otra pane, un total cle 12 plantas 
tiene semillas amarillas por cada 4 plan¬ 
tas que las tienen vercles, cle nuevo una 
razon 3:1. Asi la proporcion monohi- 
bricla permanece para ambos caracte- 
res cuanclo se consideran indepen- 
dientemente. La razon 9:3=3:1 no es mas 
c|tie una combination de las dos razo- 
nes 3:1. 


3:1 x 3:1 =9:3:3:1 
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Figura 8-3 

Metodo del cuadro de Punnett para la determinacion de los genotipos y los fenotipos esperados en un cruce dihibrido para genes de 
segregacion independiente. 
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Cuando se desconoce uno de los alelos, 
este se puede designar por un guion 
(77-). Esta notacion tambien se uliliza 
cuando es indiferente que el genotipo 
sea homozigotico o heterozigotico, asi 
como cuando se contabiliza la totalidad 
de un cieno fenotipo. HI guion puede 
representar tanto 7‘como /. 


Los genotipos y lenotipos de la K 2 son 
como sigue 


1 TFT Y/Y | 

2 T/t Y/Y 
2 T/T Y/y 
4 T/t Y/y 


9 77— Y7— 9 altas amarillas 


1 T/T y/y . 

2 TA y/y 3T/ ~ y/y 

1 t/t Y/Y y _ 

2 t/t Y/y 6 7 

1 t/t y/y 1 t/t y/y 


3 altas verdes 


3 enanas amarillas 
1 enana verde 


Los result ad os de esre experimento 
mucstran que la segregacion de alelos para 
la altura de la planta es independiente por 
complete de la segregacion de alelos para 
el color de la semi 11a. Ninguno liene 
influencia alguna sobre el otro. Por tanto, 
otrn forma de establecer la ley de Mendel 
de la segregacion independiente es que 
iwicinles alelicas cle genes dif creates sobre 
cromosomas distintos se segregan inde- 
peudientemente una de la aim. La razon 
es que, durante la meiosis, el miembro de 
cualquier par de cromosomas homologos 
redbido por un gameto es independiente 
de cualquicr otro de los clemas cromoso¬ 
mas que este reciba. Por supuesto, la 
segregacion independiente supone cpie 
los genes estan en distintos cromosomas. 
Si estuvieran en el mismo cromosoma se 
segregarian juntos, a no ser que se pro- 
dujera sobrecruzamiento (p. 138). 

Una forma cle estimar las proporcio- 
nes fenotipicas o genotipicas de la pro¬ 
genie cle un cruce con un determinado 
genotipo es construir un cuaclro de Pun- 
nett. Esto es facil con un cruce monohi- 
hrido; con un dihibrido el cuaclro de Pun- 
nett es bastante laborioso; y con un cruce 
trihibrido es absolutamente tedioso. Pode- 
mos conseguir tales estimaciones de forma 
mucho mas sencilla con simples calculus 
de probabilidad. El supuesto basico es que 
todos los genotipos de los gamelos cle un 
sexo tienen identicas probabilidades cle 
uniersc a trxlos los genotipos de los game 
los del otro sexo, en proportion a I nume- 
ro en que se presenta cada uno. Esto se 


cumple, generalmente, cuando el lamano 
cle la muestra es suficientemente grande 
y los numeros reales observados esrfin 
muy cerca cle los predichos por las leyes 
cle la probabilidad. 

Podemos definir la probabilidad de la 
forma siguiente: 

Probabilidad (p) = 

Numero de veces cjue ocurre el suceso 

Numero total cle ensayos o 
posibilidacles de que el suceso ocurra 

Por ejemplo, la prolxtbilidad (p) de que 
al lanzar al aire una moneda caiga cle cam 
es 1/2 porque la moneda tienc dos cams. 
La probabilidad de obtener un ties en 
una tirada de dado es 1/6 porque el dado 
tiene seis cams. 

La probabilidad cle que sucesos inde- 
penclientes se produzcan juntos (sucesos 
ordenados) se obtiene por la regia del 
producto, que es simpiemente el pro- 
ducto de sus probabilidades individua¬ 
tes. Cuando se lanzan al aire dos mone- 


das, la probabilidad de obtener dos earns 
es 1/2 x 1/2 - 1/4, o una oportunidad cle 
cada cuatro. La probabilidad de obtener 
dos treses tirando dos dados a la vez es: 

Probabilidad cle dos treses = 

1/6 x 1/6 = 1/36 

Debe notarse, sin embargo, que una 
muestra cle pcqueno tamano puede pro- 
porcionar un resultado bastante diferen- 
te al predicho. Asi, si tiramos una mone¬ 
da al aire tres veces y cae las tres de cam, 
no debemos sorprendernos demasiado. 
Ahora. si tiramos la moneda mil veces v 
el numero cle ocasiones en las c[ue cae cle 
cam difiere muebo cle 500, podemos sos- 
pechar seriamente cjue hay algo extrano 
en la moneda o en la forma de tirarla. 

Podemos utilizar la regia del produc- 
to para predecir las proporciones here- 
clitarias en cruces monohibridos o tlihi- 
briclos (o may ores) si los genes se 
clistribuyen independientemente en los 
gametos (como ocurria en todos los 
experimentos cle Mendel) (Tabla 8-1). 


Tabla 8-1 

Utilization de la regia del producto para determinar 
las proporciones fenotipicas y genotipicas en un cruce 
dihibrido para genes de segregacion independiente 

I Genotipos purcntales 

T/t Y/y 

x T/t Y/y 

Cruces equivalentes cle los 


1 monohibridos 

T/tX T/t 

y Y/y x Y/y 

Proporciones genotipicas de las 


F, de los cruces monohibridos 1/4 T/T 1/4 Y/Y 


2/4 T/t 2/4 Y/y 


1/4 t/t 

f 1/4 y/y 

Combination de las do 

« l 

r 

proporciones cle los 


1/4 Y/Y - 1/16 T/T Y/Y 

monohibridos para determinar 1/4 T/T x 1 

2/4 Y/y- 2/16 T/T Y/y 

1 las proporciones genotipicas 

[ 1/4 y/y- 1/16 T/T y/y 

del dihibrido 

2/4 T/t X | 

f 1/4 Y/Y- 2/16 T/t Y/Y 
j 2/4 Y/y - 4/16 T/t Y/y 
l 1/4 y/y = 2/16 T/t y/y 



[ 1/4 Y/Y - 1/16 t/t Y/Y 


1/4 t/t x j 

2/4 Y/y - 2/16 t/t Y/y 
l 1/4 y/y = 1/16 t/t y/y 

Proporciones fenotipicas de las 


F. cle los cruces monohibridos 

3/4 7/ — (alta), 1/4 ///(enana) 



3/4 Y/— ( amari 1 la ) , 1/4 y/y ( verde ) 

Combinacion de las dos 

3/4 Y/— = 9/16 7/— Y/— 

proporciones de los x * 

monohibrklas pnra determinar ' 

(alta. arnarilla) 

1/4 y/y = 3/16 TA- y/y 

las proporciones fenotipicas 

(alta, verde) 


1/4 t/t x 

3/4 Y/— - 3/16 t/t Y/— 

(enana. arnarilla) 


1/4 y/y - 1/16 t/t y/y 

(enana. verde) 


Por tanto. las proporciones de los fenotipos son * 9 al 
amarillas:l enana. verde. 

lias, amarillas:3 altas, verdes:3 enanas. 
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Alelos multiples 

Previamente hemos dcfinido los alelos 
como formas alternalivas de nn gen. En 
canto cine nn individno solo puede le- 
ner dos alelos para un locus dado (uno 
en cada cromosoma del par homologo, 
p. 87), pueden exisiir muchos mas alelos 
distinios en la poblacion. I n ejemplo es 
el con junto de alelos multiples quc alec- 
tan al color del pelaje de los conejos. Los 
diferentes alelos son C*(color normal), <f h 
(color chinchilla), & (color Mimalaya) y 
c (albino). Los cuatro alelos Forman una 
serie de dominancia, con (7 domi nuncio 
sohre cuak]iiier otro. Id alelo dominante 
se escribe siempre a la izquierda y el 
recesivo a la derecha. 

C/cf 7 = Color normal 
c < *lcf' = Color chinchilla 
cVc = Color Himalaya 

Los alelos multiples surgen a t raves de 
mutaciones en el mismo locus del gen 
durante largos penodos. Cualquier gen 
puede mutar (p. 148) si existe tiemjX) suli- 
ciente, v dar lugar asi a genes o alelos 
ligeramente diferentes en el mismo locus. 

Interaction genica 

Los lipos de cruce previamente descritos 
son simples en el sent id o de c|iie los 
caracteres implicados son el resuhado de 
la accion de un unico gen. pero se cono- 
cen muchos casos en los c|ue los carac- 
leres son el resuhado de dos o mas 
genes. Mendel probablemente no llego a 
comprencler el significado real del gcno- 
tipo. en contraste con el caracter visible, 
el fenotipo. 

Atlemas, muchos genes tienen mas de 
un unico efecto sohre los fenotipos del 
organismo. Por ejemplo, un gen por el 
color de ojos puede ser el causante del 
color del ojo y a la vex puede influir en 
el desarrollo de otros caracteres. Un alelo 
en un locus puede enmascarar o impe- 
dir la expresion de un alelo en otro locus 
([lie actue sohre el mismo caracter, feno- 
meno cjue se clenomina epistasia. Otro 
caso de interaccion genica se da cuando 
varios con juntos de alelos pueden pro- 
ducir un efecto acumulativo sohre el 
mismo caracter; esto se denomina heren- 
cia poligenica 

Varios caracteres del hombrc son poli- 
genicos. En tales casos, los caracteres, en 


vez de toner fenotipos alternatives dis- 
cretos, muestran una variation continua 
entre dos extremos. Esto a veces se llama 
licrencia mezclada o herencia cuan- 
titativa. En este tipo de herencia, los 
hijos son a menudo mas o menos inter- 
medios con respecto a los dos padres. 

Un ejemplo de este lipo es el grado 
de pigmemacion en cruzamienios entre 
las razas humanas hlanca y negra. Los 
genes acumulativos en tales cruces tie¬ 
nen una expresion cuantitativa. Proha- 
hlemente en la pigmentacion cutanea 
estan implicados ties o cuatro genes, pero 
simplificaremos nuesira explicacion supo- 
niendo quo solo hay dos pares de genes 
de segregation indepondiente. Asi. una 
persona con pigmento muy oscuro tiene 
dos genes para la pigmentacion en cro- 
mosoinas separaclos (A/A B/D). Cada alelo 
dominante contrihuye con una unidad de 
pigmento. Una persona con pigmento 
muy dart) tiene alelos ( a/a b/b) que no 
producen color. (Las pocas c|ue aparccen 
comiinmente en la piel de personas muy 
blancas representan un pigmento pro- 
ducido por genes completamente dife¬ 
rentes. La descendencia do padres muy 
cxscuros y muy claros dehcria tenor un 
color do piel intermedio ( A/a B/b). 


La herencia del color de ojos en el 
hombre es otro ejemplo de interaccion 
genica. Un alelo (B) determina la 
presencia de pigmento en la capa frontal 
del iris. Este alelo es dominante sohre el 
alelo para la auseneia tie pigmento (/?). 
Los genotipos B/B y B/b producen 
generalincnte ojos partlos y el b/f ?origina 
ojos azoles. Sin embargo, estos fenotipos 
estan muy afectados por muchos genes 
liiodificadores que influyen, por ejemplo, 
sohre la cantidad de pigmento presente, 
el tono del pigmento y su distrihucion. 
Asi, una persona B/b puede incluso rener 
ojos azules. si los genes modificadores 
detenninan una carencia de pigmento, 
explicando asi los casos raros de hijos 
con ojos pardos de padres con ojos 
l azules. 


Los hijos de padres de color de piel 
intermedio muestran varied ad de color, 
dependiendo del numero de genes para 
la pigmentacion que ban heredado. El 
color de su piel varia desde muy oscuro 
(A/A B/B) a oscuro (A/A B/b 6 A/a B/B), 


intermedio (A/A b/b o A/a B/b 6 a/a B/B). 
claro (A/a b/b6 a/a B/b) o muy claro (a/a 
b/h) Asi, es posible que padres hetero- 
zigolos para el color de la piel tengan 
hijos de color mas oscuro o mas claro 
que el los mismos. 

Determinacion del sexo y 
herencia ligada al sexo 

Antes de que se reconociera la impor- 
tancia de los cromosomas en la herencia, 
al principio tie este siglo, se desconoda 
por complete) como se determinaba el 
sexo. La primera pista realmente cientifi- 
ca pant determinar el sexo se produjo en 
1902. cuando C. McClung observo que 
las chinches (hemipteros) produdan dos 
tipos de espermatozoides, aproximatla- 
mente en igual numero. Lin tipo conte- 
nla entre su juego normal de cromosomas 
un cromosoma denominado accesorio 
cjue faltaha en el otro tipo tie esperma- 
tozoide. Ya que todos los ovulos tie estas 
especies teman el mismo numero haploi- 
de tie cromosomas. la mitad de los esper- 
matozoitles lendria el mismo numero de 
cromosomas que los ovulos y la otra 
mitad tend da un cromosoma menos. 
Cuando un ovulo era fecundado por un 
espermatozoitle portatlor del cromoso¬ 
ma accesorio (sexual), la descendencia 
resultante era una hembra; cuando era 
fecundado por un espermatozoitle sin 
cromosoma accesorio, la descendencia 
era un macho. Hay, por tanto, dos tipos 
tie cromosomas: los cromosomas se- 
xuales, que detenninan el sexo (y los 
caracteres ligados a I sexo), y los auto- 
somas, que detenninan los demas carac¬ 
teres corporales. El tipo particular de 
determinacion del sexo que acahamos de 
tlescrihir es denominado a menudo XX- 
XO, lo que intlica t|ue las hemhras tienen 
dos cromosomas X v los machos solo un 
cromosoma X (() intlica auseneia del cro¬ 
mosoma). El metodo XX-XO tie determi¬ 
nation del sexo se esquematiza en la 
Eigura 8-4. 

Mas turtle se descuhrieron otros lipos 
tie tleterminacion del sexo. En el hom¬ 
bre y en muchos otros organismos cada 
sexo tiene el mismo numero de cromo¬ 
somas; sin embargo, los cromosomas 
sexuales (XX) son iguales en las hemhras, 
pero diferentes (XY) en los machos. Por 
tanto, el ovulo humano conriene 22 auto- 
somas + I cromosoma X v los esperma- 
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Hembra Macho 


X 


X 


O (Cromosoma ausente) 



tozoides son de dos clases: la mi tad lie- 
van 22 autosomas + 1 X y la otra mitad 
Ilevan 22 autosomas + I Y. FI cromoso¬ 
ma Y es mucho mas peejueno que el X. 
En la fecundation, cuando se unen dos 
cromosomas X e Y, la descendencia es un 
macho. FI tipo XX-XY de determination 
del sexo se muestra en la Figura 8-5. 


La ^speculation sobre cAmo se 
determinahn el sexo en los animales 
prcxiujo varias creendas inverosimiles, 
por ejemplo, que los dos testiculos del 
macho produdan diferentes tipos de 
semen, uno para engentlrar machos y 
otro para liembras. No es diRcil imaginar 
los abuses y las mutilaciones de los 
animales domesiicos que se produdan 
cuando se inientaba allerar las 
proporciones de sexos del ganado. Otra 
creep da afirmaba que el sexo de la 
descendencia estaba determinado por el 
padre mas «potentemente» sexuado. Un 
padre especialrnente masculino 
prrxiuciria hijos y un padre a Fomina do 
solo hijas. Tales ideas no eran 
demostrabies y ban perdurado hasra hace 
poco. 


Un tercer tipo de determinacion 
sexual se encuentra en aves, mariposas 
y polillas en las cuales el macho tiene 
das cromosomas X (a voces llamaclos ZZ) 
y ki hembra un X y un Y (6 Z\V). Final- 
mente, tamo en los invertebrados (p. 437) 
como en los vertebrados (p. 570) se 
conocen casos en los que el sexo esta 
determinado por condiciones ambienta- 


Hembra 


Macho 


X 


X 


X 


Y 



Zigotos 


Figura 8-5 

Determinacion del sexo, tipo XX-XY. 


les o de comportamiento mas que por los 
cromosomas sexuales. o por loci cuya 
variation no esta asociada con una clife- 
rencia visible en la estructura cromoso- 
mica. 

Ya que el cromosoma X lleva varios 
genes esenciales para el funcionamiento 
celular normal, que no lleva el cromoso¬ 
ma Y. cada Individuo debe poseer a! 
me nos un cromosoma X; y. por supues- 
to, d sistema XX-XY asegura que asi ocu- 
rrira: la hembra tiene clos, el macho uno. 
Para conseguir que el balance entre los 
genes del cromosoma X y los genes auto- 
somicos sea el mismo en la hembra que 
en el macho, uno cle los cromosomas X 
de la hembra siempre esta inactivado en 
las celulas sexuales cle los mumiferos. Ksto 
sucede muy pronto en el desarrollo, cuan- 
clo el embrion esta formado solamente 
por unas pocas celu las. de acuerdo con 
la hipotesis de Lyon, ampliamente acep- 
tacla (de Mary Lyon, quien descubrio este 
y ottos aspectos de la determination del 
sexo en el hombre). En este punto, es un 
problema estriclamente cle azar el que sea 
el cromosoma X materno o paterno el 
que se inactive en cada celula. Sin embar¬ 
go, toclos los dcscendicntes cle esa c£lu- 
la retienen el mismo cromosoma inacti¬ 
vado. Consecuenlcmente, los tejidos cle 
las hembras adultas son un «puzzle» cle 
celulas (mosaico) que expresan los genes 
de uno u otro cromosoma X, pero nunca 
cle ambos. Curiosamente, el cromosoma 
X inactivado se condensa, en el nuclco 
imerfasico cle la mayoiia de las celu las 
soinaticas, en un pequeno cuerpo tenido 


cle oscuro denominado cuerpo de Karr 
(Figura 8-6). Esto proporciona un melo- 
do simple para determinar si un intlivi- 
duo es geneticamente masculino o feme- 
nino. como se ha hecho. por ejemplo, en 
examenes cle los participantes en com- 
periciones atleticas femeninas. 

El sexo genetico es solamente un 
aspecto cle la determinacion sexual. La 


Normal menu* este mosaico del 
cromosoma X no tiene consecuencia en 
las mujeres, pero produce un efecLo 
espectacular en los gatos. Los gatos 
variegados. que estan manchados de 
negro y amarillo, son siempre hemhras 
hetero/Jgolicas para los alelos negro v 
amarillo; los machos, reniendo uno u 
otro alelo. son, o coinpletamente negros 
o completamente amarillos. Esto ocurre 
porque los genes para el color del pelaje 
esran localizaclos en el cromosoma X, es 
dear, estan ligados al sexo. I n macho, 
que solo tiene un cromosoma X. sera 
negro o amarillo, pero una hembra tiene 
dos cromosomas X y, si es heterozigotica 
para el color del pelaje, este sera 
tin mosaico de manclias negras y 
a ma rill as. Cada mancha representa los 
descendientes cle una celula 
cegumentaria embrionaria con uno cle los 
cromosomas X active y el otro inactivo, 



Figura 8-6 

Nucleos de tres celulas epiteliales tomadas 
de la boca de una mujer normal. Los 
cuerpos de Barr fuertemente tenidos de 
oscuro (flechas) son el cromosoma X 
heterocromatinizado (inactivo). 
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posesion de una constitution genetica XX 
6 XY no produce por si sola una hembra 
o tin macho. El embrion, al principio, esta 
por completo indiferenciado sexualmen- 
te con independence de su sexo genet i- 
co. lncluso la gonada esta sexualmente 
indiferenciada y es bi potential. ya que se 
puede diferenciar tanto en testiculo como 
en ovario. La diferenciacion de las gona- 
das se discutio en el Capitulo 6 (p. 86) y 
alii se menciono que la gonada primor¬ 
dial tiene una tendencia inherente a desa- 
rrollarse como ovario y el resto del cuer- 
po a convert irse en hembra, a noser que 
un gen determinante de masculinidad en 
el cromosoma Y redirija la diferenciacion 
gonadal en un testiculo. Segun el esbozo 
de gonada se va diferenciando en ovario 
o en testiculo, comienza a secretar hor- 
monas sexuales (androgenos por los tes- 
ticulos, estrogenos por los ovarios). Estas 
hormonas influyen sobre los otros orga- 
nos en desarrollo para convertirlos en 
masculinos o femeninos. 


Herencia ligada al sexo 

Es de antiguo conocido que la herencia de 
algunos caracteres depende del sexo del 
progenitor que lleve el gen y del sexo de 
la descendencia. L'no de los caracteres liga- 
dos al sexo mejor conocidos en el hombre 
es la hemofilia (Capitulo 34. p. 679). Otro 
ejemplo es el daltonismo. en el cual los 
colores rojo y verde son indisringuibles en 
grado variable. IjOS hombres daltonicos son 
mucho mas numerosos que las mujeres 
daltonicas. Cuando aparece en una mujer 
el daltonismo, sus padres son daltonicos. 
Ademas, si una mujer de vision normal v 
portadora del daltonismo tiene hijos, la 
mitacl de los va rones senin probablemen- 
te daltonicos, independientemente de que 
el padre tenga la vision altera da o no. 
,;Como se ex plica esto? 

Defectos como la ceguera para los 
colores y la hemofilia son caracteres rece- 
sivos situados sobre el cromosoma X, que 
se expresan fenotipicamente tanto cuan¬ 
do am bos genes son defectuosos en la 


hembra como cuando en los machos se 
presenta un solo gen defectuoso. HI 
patron hereditario de estas a noma lias se 
muestra, para el caso de la ceguera para 
los colores, en la Figura 8-7. Cuando la 
madre es portaclora y el padre normal, la 
mi tad de los hijos, pero ninguna de las 
hijas, son daltonicos. Sin embargo, si el 
padre es daltonico y la madre portadora, 
la mitacl de los hijos y la mirad de las hijas 
son ciegos para los colores (cie media y 
en una muestra muy amplia). Es filcil 
comprenclet* entonces por (jue tales ano- 
malias son mucho mas a bund antes en los 
hombres: un unico gen recesivo ligado 
al sexo tiene un efecto visible en los varo- 
nes. /;C6mo seria la descendencia de la 
union entre una mujer normal homozi- 
gotica y un hombre daltonico? 

Otro ejemplo de la herencia ligacla al 
sexo fue descubierto por Thomas Hunt 
Morgan (1910) en Drosophila . El color nor¬ 
mal de los ojos en esta mosca es rojo, pero 
existen mutaciones para los ojos blancos 



ie ii h ih 


Mujer portadora (XX) Hombre daltonico (XY) 





Figura 8-7 

Herencia ligada al sexo para el daltonismo en el hombre. A, Madre portadora y padre normal producen daltonismo en la mitad de sus hijos, 
pero las hijas son normales. H, La mitad de los hijos e hijas de una madre portadora y un padre daltonico son daltonicos. 
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Figura 8-8 

Herencia ligada al sexo para el color de ojos en la mosca Drosophila melanogaster. A, Ojos 
blancos y rojos de D. melanogaster. B, Los genes para el color de ojos estan situados en el 
cromosoma X; el Y no Neva genes para el color de ojos. El rojo normal es dominante sobre 
el bianco. Una hembra homozigotica de ojos rojos cruzada con un macho de ojos blancos 
produce en la F, una descendencia toda de ojos rojos. Las proporciones en la F 2t de cruzar 
entre si la Fi, son: una hembra homozigotica de ojos rojos y una hembra heterozlgotica de 
ojos rojos frente a un macho de ojos rojos y un macho de ojos blancos. 



Figura 8-9 

Los cruces reciprocos de la Figura 8-8 
(hembra homozigotica de ojos blancos con 
un macho de ojos rojos) producen en la Fi 
machos de ojos blancos y hembras de ojos 
rojos. La F? muestra numeros equivalentes 
de hembras de ojos rojos y ojos blancos y 
de machos de ojos rojos y ojos blancos. 


(Figura 8-8). Un gen para el color de los 
ojos se encuentra en el cromosoma X. Si 
un macho de raza pura de ojos blancos se 
cruza con una hembra tambien pura de 
ojos rojos. toda la descendencia de la F 1 
tiene ojos rojos, ya que este caracter es 
dominante (Figura 8-8). Si esta generation 
Fj se cruza entre si, todas las hembras de 
la F 2 tienen ojos rojos, la miLad tie los 
machos tienen ojos rojos y la otra mitad 
ojos blancos. Hn esta generacic>n no se 
encuentran hembras de ojos blancos, sola- 
mente los machos poseen el caracter rece- 
sivo (ojos blancos). El alelo para los ojos 


,;C6mo encajan estas observaciones sobre 
defectos ligados al sexo con la 
inactivacion de un cromosoma X en las 
hembras? Si el cromosoma X normal es el 
inactivo en celulas de hembras 
heterozigoticas, <podria esta persona no 
mostnir el caracter recesivo tlebido a que 
el cromosoma active es el que tiene el 
alelo recesivo? La respuesta es que la 
inactivacion del cromosoma X se 
produce completamente al azar en las 
celulas del embrion y hay, casi siempre, 
suficientes celulas con el cromosoma X 
normal como para que el caracter 
recesivo no se exprese. 


blancos es recesivo v deberia aparecer en 
estado homozigotico. Sin embargo, ya que 
los machos tienen un Cinico cromosoma X 
(el cromosoma Y no lleva un gen para el 
color de ojos), los ojos blancos aparecen 
alii donde el cromosoma X lleve el gen 
para ese caracter. A los machos se les 
denomina hemizigotos para los caracte- 
res que se encuentran en el cromosoma X. 

Si se realiza el mice reciproco, en el 
que las hembras son de ojos blancos y 
los machos de ojos rojos, todas las hem- 
bras de la F[ son de ojos rojos y los 
machos de ojos blancos (Figura 8-9). Si 
esta gen era cion F, se cruza entre si, la 
generacion F> muestra igual numero de 
animates de ojos rojos que de ojos blan¬ 
cos, sean machos o hembras. 

"\ 

Ligamiento autosomico 

Y SOBRECRUZAMIENTO 
Ligamiento 

Desde que se redescubrieron las leyes de 
Mendel en 1900, se ha hecho evidente que. 
en contradiction aparente con la segunda 
ley de Mendel, no tod os los factores se 
segregan independientemente. De hecho, 
muchos caracteres se he redan juntos. 


Como el numero de cromosomas de cual- 
quier organismo es relativamenle peque- 
no comparado con el numero de caracte¬ 
res, cada cromosoma debe conlener 
muclios genes. Todos los genes presentes 
en el mismo cromosoma se dice que estan 
ligados. El ligamiento simplemente signi¬ 
fies que los genes estan sobre el mismo 
cromosoma y todos los genes presentes 
en cromosomas homologos peilenecen a 
los mismos grupos de ligamiento. Por 
tanto, debe haber tantos grupos de liga¬ 
miento como pares de cromosomas. 

En Drosophila , donde este fenomeno 
se lia estudiado ampliamente, hay cua- 
tro grupos de ligamiento que correspon- 
den a los cuatro pares de cromosomas 
que presen tan estas moscas de la fruta. 
Normalmente, los cromosomas peque- 
nos tienen pequenos grupos de liga¬ 
miento y los cromosomas grandes tienen 
grandes grupos. 

Sobrecruzamiento 

Kl ligamiento, sin embargo, normalmen¬ 
te no es completo. Si llevamos a cabo un 
experimento en el que cruzamos anima- 
les como Drosophila , encontramos que 
los caracteres ligados se separan en cier- 
to porcentaje en la descendencia. La 
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Los genetistas utilizan normalmente la 
palabra «ligamicnto» en dos scntidos 
bastante diferentes. El ligamiento al sexo 
sc refiere a la herencia de un caracter 
situado en los croniasomas sexuales y, 
por tan to. su expresion fenotipica 
depende del sexo del organismo y de los 
facto res ya citados. El ligamiento 
autosomieo, o simplemente ligamiento. 
se refiere a la herencia de los genes en 
un cromosoma autosomieo concreto. Las 
letras que se utilizan para representar 
dichos genes se escriben, normalniente, 
sin barra entre ellas, lo que indica que se 
encuentran en el misino cromosoma. Por 
ejemplo. Ah/ah significa que los genes A 
y tfesuin en el mismo cromosoma, 
mientras que a y /?est<in en el 
cromosoma homologo. Curiosamente, 
Mendel estudio siete caracteres del 
guisante de jardin, que se segregaban 
independientemente debido a que se 
eneontraban en siete cromosomas 
distintos. Si hubiera estudiado ocho 
caracteres, no ha bria e neon tra do 
segregacion independiente en dos de los 
caracteres ya que el guisante de jardin 
solamente tiene siete pares de 
cromosomas homologos. Sin embargo, si 
los genes se localizan muy alejados 
sobre el mismo cromosoma, con 
frecuencia se segregan 
independientemente debido a que 
regularmente se produce 
sobrecruzamiento entre ellos. 


se pa radon de los alelos situ ados sobre 
el mismo cromosoma se produce debido 
al sobrecruzamiento 

Como se describe en el Capitulo 6 
(p. 87). durante la prolongada profase de 
la primera division meiotica, los cromo¬ 
somas homologos se rompen e intercam- 
hi an porciones equivalentes; los genes se 
«sobrccruzan» de un cromosoma a su 
homologo y viceversa (Eigura 8-10). Cacla 
cromosoma esta formaclo por dos croma- 
tidas hermanas que se mantienen juntas 
por medio de una estructura proteinacea 
que se denomina complejo sinapton6- 
mico. Las roturas e intercambios se pro- 
ducen en los puntos correspondientes de 
cromatidas no hermanas. (Tambien ocu- 
rren roturas e intercambios entre cromati¬ 
das hermanas, pero normalniente no tie¬ 
ne n significado genet ico. ya que las 
cromatidas hermanas son identicas.) HI 
sobrecruzamiento es un medio de inter- 
cambiar genes entre cromosomas homo¬ 



Figura 8-10 

Sobrecruzamiento durante la meiosis. Las cromatidas no hermanas intercambian 
segmentos de tal forma que ninguno de los gametos resultantes es igual geneticamente a 
los dem^s. El gen X esta mas lejos del gen Y que el Y del Z, por tanto, el gen X se separa 
con mas frecuencia del gen Y en el sobrecruzamiento que el Y del Z. 


logos y, como tal, incrementa la cantidad 
de recombination genica. La frecuencia 
de sobrecruzamiento varia dependiendo 
de la especie, pero generalmente cada vez 
que los cromosomas se emparejan se pro¬ 
duce al menos un sobrecruzamiento y, a 
menudo. son varios los que ocurren. 

Debido a que la frecuencia de recom- 
binacion es proporcional a la distancia 
entre los loci, se puede determinar la 
posici6n lineal comparativa de cada 
locus. Durante muchos anos de experi- 
mentos geneticos laboriosos se ban esta- 
blecido mapas geneticos que indican la 
posicion de mas de 500 genes distrihui- 
dos sobre los cuatro cromosomas de Dro¬ 
sophila. HI sobrecruzamiento es tan pre¬ 
valent que los genes situados muy 
distances en el mismo cromosoma nor¬ 
ma I mente cumplen la segunda ley de 
Mendel, segregando.se independiente- 
mente en los cruces geneticos. 

Aberraciones 

CROMOSOMICAS 

Las desviaciones de la norma, estructura- 
les y numericas, que afeclan a muchos 
genes a la vez, se denominan aberracio¬ 
nes cromosomicas. Algunas veces se les 
denomina mutaciones cromOsflinicas, pero 
la mayoria de los citogenetistas prelleren 
utilizar el termino «mutacion» para referir- 
se solo a los cambios cualitativos dentro 
de un gen: las mutaciones geneticas se dis- 
cutiran en la p. 148. 

A pesar de la increible precision de la 
meiosis se producer aberraciones cro¬ 


mosomicas y son mas cornunes de lo que 
uno podria imaginar. Estas suponen un 
gran beneficio econ6mico para la agri- 
cultura. Desafortunadamente, tambien 
son responsables de muebas malforma- 
ciones geneticas en el bomb re. Se estima 
que cinco de cada 1000 personas nacen 
con defectos geneticos series, atribuibles 
a anomalias cromosomicas. Se produce 
un numero incluso mayor de abortus 
espontaneos de embriones con defectos 
cromosoniicos, muchos mas de los que 
Megan a termino. 

Los cambios en el numero de cromo¬ 
somas se denominan euploidia, cuando 
se produce una adicion o delecion de gm- 
pos complctos de cromosomas, y aneu- 
ploidia. cuando un unico cromosoma se 
anade o suslnie de un juego diploide. IJn 
«juego» de cromosomas contiene un cro- 
mosoma de cada par de homologos, 
como se presentaiia en el nucleo de un 
gameto. HI tipo mSs comun de euploidia 
es la poliploidia, la posesion de uno o 
mas juegos adicionales de cromosomas. 
Tales aberraciones son mucho mas comu- 
nes en las plantas que en los animales. 
Los animales son mucho menos toleran- 
tes a las aberraciones cromosomicas debi¬ 
do a que la determinacion del sexo 
requiere un delicado equilibrio entre el 
numero de cromosomas sexuales v el de 
autosomas. Muchas especies de plantas 
domesticas son poliploides (el algodon. 
el trigo, los manzanos. la avena. el taba- 
co y oiras) y quizas el 40% de las plantas 
con Mores se ban originado de esta forma. 
Los horticultores prefieren las plantas poli- 
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ploides y, a menudo, intentan desaritr- 
llarlas debido a que tienen Mores de colo¬ 
res mas intensos y un crecimiento vege- 
tativo m£s vigoroso. 

La aneuploidia se produce normal- 
mente por un fallo en la separacion de 
las cromosonias durante la meiosis (sepa¬ 
racion no d is junta). Si un par de cro- 
mosomas no se separa durante la prime- 
ra o la segunda division meiotica, ambos 
miembros migran a un polo, v ninguno 
al opuesto. Esto produce un gameto con 
n - 1 cromosomas y otro con n + 1 cro- 
mosomas. Si el gameto n - 1 cromosomas 
es fecundado por un gameto n normal, 
el resultado es un animal monosomico. 
La supervivencia es rara, ya que la falta 
de un cromosoma produce un equilibrio 
desigual de instrucciones geneticas. La 
trisomla, el resultado de la union de un 
gameto normal n y un gameto n + 1, es 
nuicho mas connin y se conocen en el 
hombre varios tipos de condiciones tri- 
somicas. Quizas la mas familiar sea la tri- 
somia 21 o sindrome de Down. Como 
su nombre indica, implica un cromoso¬ 
ma 21 extra combinado con el par 21 cle 
cromosomas y se produce por una no 
disyuncion de ese par durante la meio- 


Un sindrome es un conjunto de sintomas 
asodado a una enfermedad o anomalia 
particular, aunque no necesariamenie 
aida paciente con esa enfermedad 
muestra todos los sintomas. En 1866. un 
medico ingles, John Langclon Down, 
describio el sindrome que hoy sabemos 
que esla produdclo por trisomia 21, 
lambien denominado sindrome de 
Down, tin ire las numerosas caracleristicas 
de la enfermedad, la mas importance es 
un retraso mental de grado variable. Esta, 
asi como otras enfermeclades producidas 
por aberraciones cromosomicas, se 
pueden diagnosticar prenatalmenle 
media rite un procedi mien to de 
amniocentesis. El medico introduce una 
aguja hipotlermica a iraves de la pared 
abdominal de la madre basta los ITquidos 
que rodean al feto (no clentro del feto) y 
exirae algo de fluido, el cual contiene 
algunas celulas fetaies. Estas celulas se 
cullivan, se examinan sus cromosonias y 
ademas se realizan otras pruebas. Si se 
encuentra un defecco importante, la 
madre tiene la opcion de aboiiar. Como 
un «premio extra», se averigua el sexo del 
feto eras la amniocentesis ,;Como? 


sis. Se produce espontaneamente y rara- 
mente hay antecedentes familiares de la 
anormalidad. Sin embargo, el riesgo de 
su aparicion aumenta dramaticamente al 
incrementarse la edacl de la madre; se 
presenta con una frecuencia 40 veces 
mayor en mujeres con mas cle 40 arios 
cjue en mujeres con edades comprendi- 
das entre los 20 y los 30. 

Las aberraciones estmeturales afectan 
a grupos completos de genes dentro de 
un cromosoma. Una pore ion cromosomi- 
ca pueden invertirse, colocando la dis- 
posicion lineal de los genes en orden 
tnverso (inversion); los cromosomas no 
homologos pueden intercambiar seccio- 
nes (traslocacion); se pueden perder blo- 
ques completos cle genes (delecion) o una 
seccion cromosomica extra se puede unir 
a un cromosoma normal (duplicacion). 
Estos cambios estmetu rales, normalmen- 
te. producen cambios fenotipicos. Las 
duplicaciones, aunque raras, son impor- 
tantes para la evolucion, ya que propor- 
cionan information genetica aclicional que 
puede llevar a cabo nuevas funciones. 

TEORiA DEL GEN 

CONCEPTO DE GEN 

El termino «gen» (G. penos, origen) fue 
acunado por W. Johannsen en 1909 para 
referirse a los factores hereditarios cle Men¬ 
del. Estudios, tanto citologicos como gene- 
ticos. mostraron cjue los genes, aunque cle 
naturaleza qutmica desconocida. eran las 
unidades fundamentales cle la herencia. 
Se consideraron como unidades indivisi¬ 
bles cle los cromosomas en los que esta- 
ban localizados. Estudios con multiples 
alelos nuitantes han demostrado que los 
alelos son. de hecho, divisibles por recom- 
binadon; es decir, se pueden separar par¬ 
tes de un gen y tienen su propia estructu- 
ra. Ademas, en los eucariontes muchos 
genes tienen partes separadas por seccio- 
nes de DNA. cjue se clenominan intrones, 
y cjue no tienen ningun efecto sobre el 
producto final. Debido a su capacidad 
para mutar, variar y ser barajados en dis- 
tintas combinaciones, los genes se han 
converticlo en la base cle nuestra inter- 
pretacion moderna cle la evolucion. Los 
genes son palrones moleculares que pue- 
den mantener su identic!ad a traves cle 
muchas genera ciones v pueden a u tod ti¬ 
pi icarse en cacla gene radon. 


Hip6tesis: un gen, un polipeptido 

Ya que los genes act flan para proclucir 
fenotipos diferentes, podemos deducir 
que su accion sigue el esquema: gen 
producto genico —> expresion fenotipica. 
Los procluctos directos cle los genes son 
mol ecu las cle RNA que intervienen en la 
slntesis cle protelnas. Los distintos genes 
codifican las moleculas de RNA mensa- 
jero que a su vez determinan la secuen- 
cia de aminoacidos de una determinada 
proteina, las moleculas cle RNA riboso- 
mico y las moleculas de RNA transferen- 
te que se necesitan para transportar los 
aminoacidos al lugar cle la sintesis de pro- 
teinas. Asi. las protelnas producidas ac¬ 
tuan como enzimas, anticuerpos, hor- 
monas y elementos estructurales en toclo 
el cuerpo. 

El primer estudio claro y bien docu- 
mentado que ligaba a los genes con las 
enzimas lo llevaron a cabo Beaclle y 
datum a principios de los cuarenta en el 
moho del pan Neurospora. Este organis- 
mo se prestaba inmejorablemente para un 
estudio de las funciones de los genes por 
varias razones: estos mohos eran mucho 
mas seneillos cle manipular que las mos- 
cas de la fruta, crecian rapidamente en 
medios cjuimicamente definidos y son 
organismos haploides (la mayor parte cle 
su ciclo vital) que, en consecuencia, no 
estan afectados por fenomenos cle domi- 
nancia. Ademas, las mutaciones se pro- 
vocan facilmente mediante irradiaciones 
con luz ultravioleta. Los mutantes induci- 
dos por luz ultravioleta, criados y contro- 
lados en medios nutritivos especificos, 
presentaban mutaciones cle un solo gen 
que se heredalra de acuerdo con los prin¬ 
cipios mendelianos de la segregacion. 
Cacla cepa mutante resulto carecer cle una 
enzima, que impedia a la cepa sintetizar 
una o mas moleculas complejas. Dicbo 
de otra forma, la capacidad de sintetizar 
una determinada molecula estaba con- 
trolada por un solo gen. 

A partir de estos experimentos, Bead¬ 
le y Tatum enunciaron una importante y 
sorprendente formulacion: un gen pro¬ 
duce una enzima. Por su trabajo fueron 
galardonados con el J > remio Nobel en 
1958. La nueva hip6tesis pronto se con- 
I'irmo por las investigaciones de otros 
autores, cjue estudiaron otras vias bio- 
sinteticas. Cientps de defectos hereda- 
clos, induidas decenas cle enfermeclades 
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Figura 8-11 

Ribosa y desoxirribosa, los azucares pentosas de 
los acidos nucleicos. Un atomo de carbono esta 
situado en cada uno de los cuatro angulos del 
pentagono (senalados del 1' al 4'). La ribosa tiene 
un grupo hidroxilo (-OH) y un hidrogeno en el 
carbono numero 2'; la desoxirribosa tiene dos 
hidrbgenos en esta posicion. 


Tabla 8-2 

Compo nentes quimlcos del DNA y del RNA 


DNA 

RNA 

Purinas 

Adenina 

Adenina 


Guanina 

Guanina 

Pirimidinas 

Citosina 

Citosina 


Timina 

Uracilo 

Azucar 

2-Desoxirribosa 

Ribosa 

Fosfato 

Acido fosforico 

Acido fosforico 


he re cl i tanas del ho mb re, estan produci- 
dos por mutaciones unicas, que produ¬ 
cer) la perdida de una enzima espedfi- 
ca. Hoy sabemos que una determinada 
proteina puede estar compuesta por 
varias cadenas de aminoacidos (poli- 
peptidos), cada una de las cuales puede 
estar codificada por un gen diferente y 
que no todas las proteinas coclificadas 
por genes son enzimas (por ejemplo, 
proteinas estructurales, anticuerpos, pro¬ 
teinas de transpose y hormonas). Ade- 
mas, los genes que dirigen la sintesis de 
R\A mensajero y ribosomico no estaban 
incluidos en la for mu lad on de Beadle y 
Tatum. Asi, ahora podemos definir un 
gen como una secuencia de acido 
nucleico (normalmente DNA) que codi- 
fica un polipeptido funcional o una 
secuencia de RNA. 

Almacenamiento y 
transmisiOn de la 

INFORMACION GENETICA 

Acidos nucleicos: Base 

MOLECULAR DE LA HERENCIA 

Como hemos visto en el Capitulo 2, las 
celulas contienen dos clases de acidos 
nucleicos: acido desoxirribonucleico 
(DNA), que es el material genetico, y 


acido ribonucleico (RNA), que participa 
en la sintesis de proteinas. Tanto el DNA 
como el RNA son polimeros compuestos 
por unidades repetidas denominadas 
nucleotidos Cada nucleolido tiene ires 
partes: un azucar, una base nitrogena- 
da y un grupo fosfato. HI azucar es una 
pentosa (5-carbonos); en el DNA es 
desoxirribosa y en el RNA es ribosa 
(Figura 8-11). 

Las bases nitrogenadas de los 
nucleotidos tambien son de dos tipos: 
pirimidinas, que consisten en un unico 
anillo de seis unidades, y purinas, com- 
puestas por dos anil los fusionados. 
Amigos tipos de compuestos contienen 
nitrogeno y carbono en sus anil los, por 
lo que reciben el nombre de bases «nitro- 
genadas». Las purinas, tanto en el RNA 
como en el DNA, son la adenina y la 
guanina (Tabla 8-2). Las pirimidinas en 
el DNA son la timina y la cilosina y en 
el RNA son el uradio y la citosina. Los 
atomos de carbono en las bases estAn 
numerados (para su identificacion) segun 
la notacion bioquimica estandar (Figura 
8-12). Los carbonos en la ribosa y la 
desoxirribosa tambien estan numerados. 
pero para distinguirlos de los de las 
bases, los numeros para los carbonos en 
los azucares llevan el signo prima (Figu¬ 
ra 8-11). 


PURINAS 


PIRIMIDINAS 



Adenina Guanina Timina Citosina Uracilo 

Figura 8-12 

Purinas y pirimidinas del DNA y RNA 


El azucar. el grupo fosfato y la base 
nitrogenada estan unidos como se nuies- 
tra en el esquema general de un nucleo- 
tido: 



Fosfato Azucar Base 

nitrogenada 

En el DNA, el esqueleto de la mo- 
lecula esta constiluido por el acido fosfo- 
rico y la desoxirribosa: a este esqueleto 
se unen las bases nitrogenadas (Figu¬ 
ra 8-13). El extremo 5' del esqueleto 
tiene un grupo fosfato libre en el carbo¬ 
no 5' de la ribosa y el extremo 3' tiene 
un grupo hidroxilo libre en el carbono 3' 
Sin embargo, uno de los descubrimientos 
mas importances e interesantes sobre los 
acidos nucleicos es que el DNA no es una 
unica cadena de poli nucleotidos, si no que 
consiste en dos cadenas complementary 
entrelazadas con precision por enlaces de 
hidrogeno especlficos entre las bases puri- 
cas y pirimidlnicas. El numero de timinas 
es igual al numero de adeninas y el de 
guaninas igual al de citosinas. Este hecho 
sugirio un apareamiento de las bases: ade¬ 
nina con timina (AT) y guanina con cito¬ 
sina (GO (Figuras 1-6 y 8-14). 

El resultado es una estructura en 
escalera (Figura 8-15). Los largueros son 
los esqueletos de azucar fosfato y los tra- 
vesanos de conexion son los pares de 
bases nitrogenadas, AT 6 GC. Sin embar¬ 
go, la escalera esta retoreicla en una 
doble helice, con unos 10 pares de 
bases por cada giro completo de la heli¬ 
ce (Figura 8-16). Las dos cadenas de 
DNA corren en direcciones opuestas, es 
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Extremo 5 1 



O 

l Extremo 3' 


Figura 8-13 

Seccion de una cadena de DNA. La cadena de nucleotidos esta formada por un esqueleto 
de acido fosforico y moleculas de azucar desoxirribosa. Cada azucar Neva una rama lateral 
de base nitrogenada. De arriba hacia abajo se muestran la adenina, la guanina, la timina y 
la citosina. 
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Figura 8-15 

DNA que muestra como las uniones entre 
los pares de bases complementarias entre 
los «esqueletos» de azucar fosfato 
mantienen la doble helice con un diametro 
constante a lo largo de toda la molecula. 
Las lineas de puntos representan los tres 
enlaces de hidrogeno existentes entre 
cada citosina y guanina, y los dos enlaces 
de hidrogeno entre cada adenina y timina. 


Enlaces de hidrogeno 


Enlaces de hidrogeno 



Timina-adenina 


Citosina-guanina 


Figura 8-14 

Posiciones, en el DNA, de los enlaces de hidrogeno entre la timina y la adenina, y entre la citosina y la guanina. 


dear, son antiparalelas y el extremo 5' 
de una cadena se corresponds* con el 
extremo 3' de la otra. Ksto se hace evi- 
dente tras observar la Figura 8-16. Las 
dos cadenas son tambien complemen¬ 
tarias: la secuencia de bases a lo largo 
de una de el las especifica la secuencia 
de bases a to largo de la otra. 

La determinadon de la estructura del 
DNA por si sola se ha consicierado como 
el descubrimiento biologico mas impor¬ 
tance de este siglo. Esta cleterminacion se 
baso en los estudios de difraccion de los 
rayos-X realizados por Maurice Wilkins y 
Rosalind Franklin v en las ingeniosas pro- 
puestas de Francis I I. C. Crick y James D. 


Watson que se publicaron en 1053. Mas 
tarde, Watson, Crick y Wilkins fueron 
galardonados con el Premio Nobel por 
su trascendenta) descubrimiento. 

Hi KNA es de estructura similar al RNA 
excepto en que consists en una iinica 
cadena de polinucleotidos, tiene ribosa 
en lugar de desoximbosa v uracilo en vex 
de timina. Las tres clases de DNA (ribo- 
somico, transference y mensajero) se des¬ 
cribe n mas adelante. 

Cada vez que una celula se divide, La 
estructura del DNA debe ser copiada con 
precision en las celulas hijas. Ksto se 
denomina replicacion (Figura 8-17). 
Durante la replicacion, las dos cadenas 


de la doble helice se separan y cada 
cadena separada siive como molde para 
que una cadena complementaria se sin- 
tetice. Esto es, una enzima (DNA-poli- 
merasa) fonna una nueva cadena de poli¬ 
nucleotidos con un grupo timina frente 
al grupo adenina de la cadena molde, un 
grupo guanina frente al grupo citosina, y 
asi sucesivamente. 

Codificacion del DNA 
por la secuencia de bases 

Ya que el DNA es el material genetico y 
esta compuesto por una secuencia lineal 
de pares de bases, una consecuencia 
obvia del modelo de Watson-Crick es que 
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Figura 8-16 
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Molbcula de DNA. 


la sec u end a de pares de bases del DNA 
codifica la secuencia de aminoacidos en 
una proteina y es colineal con ella. La 
hipotesis del codigo tenia que explicar la 
forma en que un con junto de cuatro 
bases cliferentes (un alfabeto de cuatro 
letras) podia dictar la secuencia de 
20 aminoacidos distintos. 

En la codificacion, obviamente, no 
puede existir una correlacion 1:1 entre 


cuatro bases y 20 aminoacidos. Si la uni- 
dad de codificacion (a menu do denomi- 
nada palabra, o codon) esta formada por 
dos bases, soiamente se pueden formar 
16 palabras (4 2 ). lo que no es suficiente 
para 20 aminoacidos. En consecuencia, 
el codon debe estar formado por al 
menos tres bases o letras, ya que se pue- 
den formar 64 palabras posibles (4 3 ) con 
cuatro bases cuando se toman de tres en 
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Figura 8-17 

Replicacibn del DNA. Las cadenas 
parentales de DNA se separan y la DNA 
polimerasa sintetiza cadenas hijas, 
utilizando como molde la secuencia de 
bases de las cadenas parentales. El 
diagrama muestra una replicacibn 
unidireccional, pero la mayor parte de la 
replicacibn en el DNA es bidireccional, se 
produce en ambas direcciones a la vez. 


tres (tripletes). Esto significa que debe 
haber una considerable redundancia de 
tripletes (codones), ya que el DNA codi- 
fica solo para 20 aminoacidos. Trabajos 
posteriores confirmaron que casi todos 
los aminoacidos estan especificados por 
mas de un triplete (Tabla 8-3). 

El DNA muestra una estabilidad sor- 
prendente, tanto en procariontes como 
en eucariontes. Es de interes que se 
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■ Tambien, principio dc merusaje. 


puede danar por sustancias quimicas 
nocivas del ambiente y por radiacion. Tal 
dano no es normalmente permanente 
debido a que las celulas poseen un efi- 
caz sistema de reparation. Se conocen 
varies tipos de dano y de repara cion, uno 
de los cuales se denomina reparacion 
porescision. La radiacion ultravioleta 
provoca a menndo que pirimidinas adya- 
centes se unan por enlaces covalentes 
(forman dimeros), impidiendo la trans- 
cripcion y la replication. Una serie de 
varias enzimas «reconoce» el area dana- 
da de la cadena y escinde el par de piri¬ 
midinas dimerizadas y varias bases 
siguientes. La DNA polimerasa sintetiza 
entonces en la cadena perdida a lo largo 
de la que queda, de acuerdo con las 
reglas de apareamiento de bases, y la 
enzima DNA ligasa une el extremo de la 
nueva cadena a la antigua. 

Transcripcion y papel 

DEL RNA MENSAJERO 

La information esta codificada en el DNA, 
pero el DNA no participa directamente en 
la sintesis proteica. Es obvio que necesita 
un intennediario. Este intermediaiio es otro 
acido nucleico I lama do RNA mensajero 
(mRNA). Los codones (tripletes) en el 
DNA se transcriben en mRNA, con el ura- 
cilo sustituyendo a la timina (Tabla 8-3). 


Los RNA mensajeros, ribosomicos y 
de transferencia son transcritos directa¬ 
mente del DNA, donde cada uno esta 
codificado por diferentes grupos de genes. 
En este proceso de producir una copia 
complementaria de una cadena o gen de 
DNA en la formation del mRNA se nece¬ 
sita una enzima, la RNA polimerasa. (De 
hecho, en los eucariontes, cada tipo de 
RNA [ribosomico, de transferencia y men- 
sajerol esta transcrito por un tipo especi- 
fico de RNA polimerasa.) El mRNA con- 
tiene una secuencia de bases que es 
complemento de las bases de una de las 
dos cadenas de DNA, de la misma forma 
que las caclenas de DNA se complemen- 
tan entre si. Asi, A en la cadena de DNA 
es sustituida por IJ en el mRNA, G es 
reemplazada por C, y T es reemplazada 
por A. Solo una de las dos cadenas se uti- 
liza como moldc para la sintesis de RNA, 
ya que solo una de el las lleva el codon 
AUG, que inicia el mensaje (Tabla 8-3). 
La razon por la cual solo una cadena del 
DNA bicatenario es la «cadena codifican- 
te» es que, de otra forma, el mRNA se for¬ 
ma ria siempre en pares complementarios. 
En oiras pa la bras, se producirian dos enzi- 
mas diferentes por cada secuencia del 
codigo de DNA en lugar de una sola. Esto 
conduciria a un caos metabolico. 

Los genes del DNA en los procarion- 
tes esian codificados en una cinta conti- 


nua de DNA, que se transcribe en mRNA 
y despues se traduce (ver la section 
siguiente). Se creyo que asi ocurriria tam- 
bien en los genes eucarioticos, hasta el 
sorprendente descubrimiento de que hay 
trozos de DNA transcritos a RNA en el 
nucleo que no encuentran el correspon- 
diente mRNA en el citoplasma. En otras 
pa la bras, se han eliminado partes de 
mRNA nuclear en el nucleo antes de que 
el mRNA procesado sea transportado al 
citoplasma (Figura 8-18). Se ha tlescu- 
bierto, posteriormente, que muchos 
genes estan divididos, interrupidos por 
secuencias de bases que no codifican 
para un producto final y que el mRNA 
transcrito de el los se debe «procesar» o 
«madurar* antes de la traduction en el 
citoplasma. Los segmentos de mRNA 
nuclear que no codifican red ben actual- 
mente el nombre tie intrones, mienrras 
que aquellos que se traducen en los pro- 
cluctos genicos se denominan exones. 
Antes de que el mRNA abandone el 
nucleo, se anade en el extremo 5' una 
«cabeza» de metilguanina y, normalmen¬ 
te, en el extremo 3' se une una «cola» de 
nudeotidos de adenina (poli-/0. Despues 
se eliminan los intrones y se unen los 
segmentos de los extremos de los exo¬ 
nes (Figura 8-18). 

En los ma nil ferns, los genes tjue codi¬ 
fican las histonas y el interferon estan en 
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Figura 8-18 

Transcripcion y maduracion del gen de la ovoalbumina en la gallina. El gen completo, de 
7700 pares de bases, se transcribe para formar el mRNA primario, al que se anaden la 
cabeza 5’ de metilguanina y la cola 3' de poliadenilato. Despu^s se eliminan los intrones y 
el mRNA maduro pasa al citoplasma. 


segmcntos continuos de DNA. Sin embar¬ 
go, sabemos que los genes que codifican 
much as proteinas estan divididos. En la 
diferenciacion de los linfocitos, las partes 
de los genes divididos que codifican para 
las inmunoglobulinas, en realidad se reor- 
ganizan durante el clesarrollo, de forma 
que se obtienen diferentes proteinas de la 
transcripcion y traduccion subsiguientes. 
Esto explica en parte la e nor me diversi- 
dad de anticuerpos fabricada por las estir- 
pes de linfocitos (p. 682). 

Los cientificos ban demostrado que la 
creencia de que los intrones son regio- 
nes no funcionales no es necesariamen- 
te verdadera. Aunque el DNA de las mito- 
condrias de los animales no tiene 
intrones, en los mRNA de otros organis- 
mos los intrones pod nan codificar pro¬ 
teinas y, en un caso, para los compo- 
nentes de los ribosomas. En la mayona 
de las estudiadas hasta ahora, las protei¬ 
nas codificadas por los intrones son 
«maturasas», proteinas que desempehan 
algun papel en el procesado de los intro¬ 
nes de las que proceden o de intrones de 
diferentes genes. En algunos intrones 


existen secuencias de bases que son com- 
plementarias de otras dentro del mismo 
intr6n, lo que sugiere que el intr6n se 
podrla plegar para que las secuencias 
complementarias se pudiesen emparejar. 
Esto podria ser necesario para el apro- 
piaclo alineamiento de las uniones del 
intron antes del procesado. Mas sor- 
prendente afin ha sido el descubrimien- 
to de que, al menos en algunos cases, el 


RNA puede «autocatalizar» la escision de 
intrones. Los extremes del intron se unen, 
se forma asi un pequeno circulo de RNA 
y los exones quedan unidos. Estc procc- 
so no encaja con la cl^sica definicion de 
una enzima u otro catalizador ya que la 
propia molecula cambia en la reaccion. 

Traduccion: etapa final 

EN LA TRANSFERENCE 
DE LA INFORMACION 

El proceso de traduccion tiene lugar en 
los ribosomas, estructLiras granulares 
compuestas de proteina y RNA riboso- 
mico (rRNA). El RNA ribosomico esta 
formado por una subunidad grande y una 
pequena. La subunidad pequena se line 
a una depresion que tiene la subunidad 
grande y forman asi el ribosoma funcio- 
nal (Figura 8-19). Las moleculas de mRNA 
se fijan a los ribosomas para formar el 
complejo mRNA-ribosoma. Como sola- 
mente un corto segmento de una mole¬ 
cula de mRNA entra en contacto con un 
solo ribosoma, el mRNA normaImente se 
fija a varies ribosomas al tiempo. El com¬ 
plejo total, denominado polirribosoma 
o poiisoma. permite que varias molecu¬ 
las del mismo tipo de proteinas se sinte- 
ticen a la vez, una en cada ribosoma del 
polisoma (Figura 8-19). 

HI ensamblaje de las proteinas en el 
complejo mRNA-ribosoma requiere la 
accion de otra clase de RNA, llamado 
RNA de transferencia (tRNA). Las mo¬ 
leculas del tRNA son sorprendentemen- 
te grandes y estan plegadas de forma 
muy com pie ja en forma de hoja de tre- 
bol (Figura 8-20). Las molfeculas del tRNA 
recogen aminoacidos libres de citoplas- 


Q— -Ribosoma 



Formacion de la cadena de proteina. A la vez que se mueven los ribosomas a lo largo del 
RNA mensajero, se anaden paso a paso los aminoacidos para formar la cadena 
polipeptidica. 
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Figura 8-20 

Estructura de una molecula de tRNA. El bucle del anticodon Neva las bases 
complementarias a aquellas presentes en el codon del mRNA. Los otros 
dos bucles intervienen en la unibn con los ribosomas durante la sintesis de 
proteinas. El aminoacido libre se une al extremo -OH libre de la cadena 
simple mediante la tRNA sintetasa. 
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Figura 8-21 

Formacion de la cadena polipeptidica en el RNA mensajero. 

A la vez que el ribosoma se desplaza por la molecula de RNA 
mensajero, entran en el ribosoma moleculas de RNA 
transferente con aminoacidos unidos ( arriba ). Los 
aminoacidos se unen a la cadena polipeptidica y las 
moleculas de RNA transferente dejan el ribosoma (abajo). 


ma y los llevan al polisoma, donde se 
ensamblan en una proteina. Existe una 
molecula especial de tRNA para cada ami¬ 
noacido. Ademas, cada tRNA esta acom- 
panado por una tRN'A-sintetasa especi- 
fica. Las tRNA sintetasas son enzimas 
necesarias para escoger y unir el extre¬ 
mo del aminoacido correcto a I lugar de 
union en el extremo de cada tRNA 
mediante un proceso denominado carga. 

Fn la molecula de hoja de trebol 
queda expuesta una secuencia especial 
de tres bases (el anticodon) cle la forma 
precisa para formar pares de bases con 
las bases complementarias (el codon) en 
el mRNA. La direction de lectura de los 
codones y de ensamblaje de las protei¬ 
nas es desde el extremo 5' al 3'. El anti¬ 
codon del tRNA es la clave cle la secuen¬ 
cia cor recta de aminoacidos en la 
proteina que se esta ensamblando. 

Por ejemplo, la alanina se ensambla 
en la proteina cuanclo aparece el codon 
GCG en un mRNA. Esta traduce ion se 
(leva a cabo por el tRNA de alanina, en 
el cual el anticodon es CGC. El tRNA cle 
alanina primero se carga con alanina por 
medio de su tRNA sintetasa. El complejo 
RNAt-alanina se incorpora a I ribosoma. 
donde se situa exactaniente en el lugar 
correcto de la cadena de mRNA. Enton- 
ces el siguiente tRNA carga do, espe- 


cificado por el codigo del mRNA (por 
ejemplo, iRNA-glicina), se incorpora al 
ribosoma y se fija junto al tRNA de ala¬ 
nina. Los dos aminoacidos se unen 
mediante un enlace peptidico (con la 
energia proporcionacla por una molecu¬ 
la de guanosintrifosfato) y el tRNA de ala¬ 
nina se clesprende. El proceso continua 
paso a paso segun se construye la cade¬ 
na de proteina (Figura 8-21). Una pro¬ 
teina de 500 aminoacidos se puede 
ensamblar en menos de 30 segundos. 


Regulacion de la expresion 

GENICA 

En el Capitulo 7 vimos como el desarro- 
llo ordenado de un organismo desde el 
ovulo fecundado hasta el adulro requie- 
re la intervene ion del material genet ico 
en cacla etapa del desarrollo. Los embrio- 
logos han proportions!do pruebas evi¬ 
dences cle que cada una cle las celulas cle 
un embrion en desarrollo son genetica- 
mente equivalences. Queda asi claro que 
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al diferenciarse los tejidos, estos utilizan 
solo una parte de las instrucciones ge- 
neticas presentes en cada celula. Ciertos 
genes se expresan solo en ciertos 
momentos y no en otros. De hecho, hay 
razones para creer que, en cada celula o 
tejido concretos, la mayor parte de los 
genes estan inactivos en un momento 
dado. El problema en el desarrollo es 
explicar como, si cada celula tiene una 
dotacion de genes completa, ciertos 
genes se «activan» y producen protein as 
cjue se necesitan para una determinada 
etapa del desarrollo, mientras que otros 
genes permanecen en silencio. 

En realidad, aunque el proceso del 
desarrollo ha puesto sobre la mesa el pro¬ 
blema de la activacion genica, la regula¬ 
tion de los genes es necesaria a lo largo 
de la existencia de un organismo. Los sis- 
temas enzimaticos celulares que contro- 
lan todos los procesos funcionales requie- 
ren obviamente regulacion genica, ya que 
las enzimas tienen efectos poderosos 
incluso en cantidades mmimas. La sinte- 
sis enzimatica debe responder a las 
inHuencias de la oferta y la demanda. 

Los descubrimicntos de los cientificos 
l'ranceses j. Monod y F. Jacob contribuye- 
ron en gran manera a nuestro conoci- 
miento de la regulacion genica. Utilizando 
bacterias, desoibieron el modelo del ope- 
ron. El conocimiento de la regulacion geni¬ 
ca en los procariontes es importante en la 
tecnologia del DN’A recombinante, pero 
actualmente se sabe que el concepto del 
operon tiene poca o nula aplicabilidad en 
la regulacion genica de los eucariontes. 


Regulacion genica en 
los eucariontes 

l lav muchos fenomenos diferentes en las 
celulas eucarioticas que pueden servir 
como puntos de referenda. Citaremos 
algunos ejemplos. 

Control de la transcripcion. Quizas 
este sea el mecanismo mas importante. 
Los factored de transcripcion son mole- 
culas que pueden tener un efecto positi- 
vo o negative) sobre la transcripcion en 
RNA del DNA de los genes diana. Los lac- 
tores pueden actual* dentro de las celu¬ 
las que los producen o ser transportados 
a diferentes partes del cuerpo antes de 
actuar. Un ejemplo de factor de trans¬ 
cripcion positivo es un receptor esteroi- 
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Figura 8-22 

Algunos genes en los eucariontes se 
inactivan por la metilacion de algunos 
residuos de citosina en la cadena A, 
Estructura de la 5-metil citosina. B, Los 
residuos de citosina a continuacion de 
guanina son los que estan metilados en 
una cadena, lo que permite que ambas 
cadenas se metilen simetricamente. 


de. Las hormonas esteroideas producidas 
por las glandulas endocrinas de otra parte 
del cuerpo penetran en la celula y se 
unen a una protefna receptora en el 
nucleo. El complejo receptor-esteroide se 
une entonces a un receptor nuclear en 
las c61ulas del oviducto de las gallinas; el 
complejo hormona-receptor activa as! la 
transcripcion de genes c|ue codifican la 
albumina de huevo y otras sustancias. 


Control de la traducci6n. Los genes 
pueden ser transcritos y el mRNA secues- 
rrado de tal forma que se retrase la tra- 
duccion. Esto ocurre con frecuencia en el 
desarrollo de los ovules de muchos ani- 
males. El ovcxrito acumula durante su desa¬ 
rrollo grandes cantidades de mRNA y, des- 
[)ues, la fecundacion activa el metabolismo 
y se inicia la traduccion del RNA materno. 


Reorganization genica. Los vertebi a- 
dos poseen celulas, denominadas linfo- 
citos, que llevan los genes que codifican 
proteinas Uamadas anticueipos (p. 681) 
Cada lipo de antieuerpo tiene la capaci- 
dad de unirse es pec ifica mente con una 
sustancia extraha determinada (antige- 
no). Debido a que el numero de antige- 
nos diferentes es enorme, la diversidad 
genetica de los genes que codifican anti- 
cuerpos debe ser igualmente amplia. Una 
fuente de esta diversidad es la reorgani¬ 


zacion de las secuencias de DNA que 
codifican anticueipos durante el desa¬ 
rrollo de los linfocitos. Las reorganiza¬ 
tions tambien son responsables de cam- 
bios en las estirpes de cruzamiento en 
algunos hongos. 

Modification del DNA. Un mecanis¬ 
mo importante para desactivar genes 
parece ser la metilacion de los residuos 
de citosina en la position 5, es decir, ana- 
diendo un grupo metilo (CH*-) al carbo- 
no en posicion 5 del anillo de citosina 
(Figura 8-22A). Esto ocurre normalmen- 
te cuando la citosina esta a continuacion 
de un residuo de guanina; entonces, las 
bases en la cadena complementaria seran 
tambien una citosina y una guanina 
(Figura 8-22B). Cuando se replica el DNA. 
una enzima reconoce la secuencia CG y 
metila rapidamente la cadena hija, man- 
teniendo el gen en estaclo inactivo. 

INGENIERIA GENETICA 

El proceso en nuestro conocimiento de 
los mecanismos geneticos a nivel mole¬ 
cular, como se ha visto en las paginas 
anteriores. ha sido vertiginoso en los ulti- 
mos anos. Fodemos esperar muchos mas 
descubrimicntos en un future cercano. 
Este progreso es, en gran parte, el resul- 
tado de la eficacia de muchas tecnicas 
bioquimicas que se emplean actualmen- 
te en biologta molecular. Tenemos espa- 
cio para dcscribir brevemente solo algu- 
nas de ellas. 


Ademas de sus cromosomas, la mayoria 
de los procariontes y. al menos, algunas 
celulas eucarioticas tienen pequenos 
drculos de DNA bicatenario denominados 
l)ldsmido $. Aunque solo forman del 1 a I 
3 % del genoma total bacteria no, estos 
pueden llevar infonnacion genetica 
importante. por ejemplo, la resistencia a 
un antibiotico. Los plastos en las celulas 
vegetales (por ejemplo, los doroplastos) y 
las mitocondrias, que se encuentran en la 
mayor parte de las celulas eucarioticas, se 
autorreplican y tienen su propio 
complement) de DNA en forma de 
pequenos drculos El DNA de las 
mitocondrias y de los plastos codifican 
algunas de sus propias proteinas y otras 
estan eodificadas por genes nucleares. 
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Figura 8-23 

Accion de la endonucleasa restrictiva 
EcoRI. Esta enzima reconoce secuencias 
especificas de bases que son 
palindromicas (un palindromo es una 
palabra que se lee igual de izquierda a 
derecha que de derecha a izquierda). 
EcoRI deja «extremos adhesivos» que se 
emparejan con otros fragmentos 
escindidos por la misma enzima. Las 
cadenas se unen mediante la DNA ligasa. 




Una de las herramientas mas impor¬ 
ts ntes en estas tecnicas es una serie de 
enzimas llamadas endonucleasas res- 
trictivas. Cad a una de estas enzimas, 
obtenidas de las bacterias, rompe el DNA 
bicatenario en lugares concretos deter- 
minados por la particular secuencia de 
bases en dichos puntos. Muchas de estas 
endonucleasas cortan las cadenas de 
DNA. de forma que una de ellas tiene 
varias bases que sobresalen mas alia de 
la otra cadena (Figura 8-23), dejando lo 
que se llama «extremos adhesives*. Cuan- 
do estos fragmentos de DNA se mezclan 
con otros que ban sido escindidos por la 
misma endonucleasa tienden a reensam- 
blarse por las reglas cle la complementa- 
riedad de bases. Se ensamblan en su 
nueva posicion mediante la enzima DNA 
ligasa 

Si el DNA reensamblado tras la esci- 
sion por la endonucleasa procecle cie das 
fuentes diferentes, por ejemplo, un plas- 
miclo (ver nota en la p. 146) y un maml- 
fero, el producto es un DNA recombi- 
nante. Para utilizar el DNA recombinante 
se debe clonar en bacterias. Las bacterias 
se tratan con cloruro de calcio diluido 
para hacerlas mas susceptibles a la incor¬ 
poration del DXA recombinante, pero 
los plasmidos no penetran en la mayor 
parte de las celulas present es. Las celu- 
las bacterianas que ban incorporado el 
DNA recombinante se pueden identificar 
si el plasmido tiene un marcador, por 
ejemplo. resistencia a un antibiotico. Asi, 


solo las bacterias que crezean en presen- 
cia del antibiotico scran las que han 
absorbido el DNA recombinante. Tambien 
se han utilizado a 1 gun os bacteriofagos 
(virus de bacterias) como portadores de 
DNA recombinante. Los plasmidos y los 
bacteriofagos que llevan DNA recombi¬ 
nante se denoininan vectores Los vec¬ 
tor es mantienen su capacidad de repli- 
carse en las celulas bacterianas; asi, el gen 
insertado se ampliflca. 

Kecientemente se ha conseguido una 
forma simple de clonar enzimaticamente 
un gen especifico, de cualquier organis- 
mo, siempre que se conozca pane de la 
secuencia de ese gen. La tecnica se deno- 
mina reaccion en cadena de la poli- 
merasa(PCR, del ingles «Polymerase 
Chain Reaction*). Se sintetizan dos cade¬ 
nas cortas de nucleotidos denominados 
cebadores («primer»); los cebadores son 
complementarios de cadenas de DNA dife¬ 
rentes en la secuencia conocida. Se a hade 
cada cebador en exceso a una muestra de 
DNA del organismo y la mezda se ealien- 
ta para separar la cloble h£lice en dos 
cadenas sencillas. Cuando se enfria la mez- 
cla, hay nuicha probabilidad de ejue cada 
cadena del gen problema se una a un 
cebador antes que a la otra cadena del 
gen, porque hay mas cebador presente. 
Se anade la DNA polimerasa con los cua- 
tro trifosfatos desoxirribonucleotidos y la 
sintesis del DNA se realiza desde el extre 


Un cion es un grupo de individuos o 
celulas cjue proceden. por reproduceion 
asexual, cle un unico individuo. Cuando 
hablamos de clonar un gen o un 
plasmido en las bacterias. queremos 
dear c|iie aislamos una colonia o grupo 
de bacterias que derivan cle un unico 
antecesor en el cual se ha insertado el 
gen o cl plasmido. 


mo 3' de cada cebador, moviendose eslc 
desde el extreme) V hacia el y. Si se eli- 
gen los cebadores de tal forma que cada 
uno se une al extreme) 3' de cada una de 
las cadenas molde. se sintetizaran las 
cadenas complementarias nuevas com- 
pletas y el numero de copias del gen se 
habra duplicado (Figura 8-24). Enionees, 
la mezda de reaccion se recalienla v 


enfria de nuevo para permitir que mas 
cebadores se unan a copias nuevas y ori¬ 
ginates de cada cadena. Con cada ciclo 
de sintesis de DNA se dobla el numero 
de copias. Como en cada ciclo se pueden 
emplear menos de 5 minulos, el numero 
de copias de un gen se puede incremen¬ 
tal* de uno a, aproximadamente, un 
milldn, jen menos de 2 boras! La PCR per- 
mite clonar un gen conocido de un 
paciente individual, la identificacion de 
una gota de sangre seca de la escena de 
un crimen, o clonar el DNA de un mainui 
lanudo cle hace 40 000 anos. 

La tecnologia de DNA recombinante 
y la PCR sc usan actualmente en muchas 
areas con gran potencial positive) y con 
muchos usos practicos. 


Fuentes de variacion 

FENOTIPICA 

La fuerza creativa cle la evolucion es la 
Selection Natural que actua sobre la varia- 
bilidad biologica. Sin variabilidad en los 
individuos no existiria adaptation conti- 
nua a un ambiente cambiante ni evolucion. 


Las tecnicas cle la biologia molecular han 
permit ido a los cientllicos realizar 
proezas con las que solo unos poeos 
podrian haber son a do solamente hace 
una decada. Llevar a eabo estos hechos 
rraera enormes beneficios a la 
humamclad en cuanto a la mejora de la 
prociuecion alimcmaria v el tralamienio 
cle las enfermedades. HI progreso con las 
plantas cle cosecha ha sido tan rapido 
que podemos esperar que el algodon, el 
el maiz. la eaha de azucar, la soja, 
el lomate y la alfalfa iratados 
geneticamenle, alcaneen el mercaclo 
antes del ano 2000. HI desarrollo de los 
aninrales transgenicos de utilidad 
potencial no ha llegaclo tan lejos como 
en el caso cle las plantas. La lerapia 
genica para enfermedades hereditarias 
presenta muchas dificultades, pero la 
investigacion en este area es intensa y 
los ensayos dinicns para ciertas 
enfermedades acaban cle empezar. 


I’n realidad hay varias fuentes cle 
variabilidad, algunas de las cuales va se 
han descrito. La distribucion inclepen- 
diente de los cromosomas durante la 
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Pasos en la reaccion en cadena de la polimerasa (PCR). 


meiosis es un proceso al azar que pro¬ 
duce nuevas comhinaciones de cromo- 
somas en los gametes. Ademas, el sobre- 
cruzamiento cromosomico durante la 
meiosis permite la recombination de 
genes ligados entre cromosomas homo- 
logos, aumentando aun mas la variabili- 
dad. La union al azar de los gametos de 
ambos padres es otra fuente de variacion 
adicional. 

Asi, la reproduccion sexual multi pli¬ 
ca la variabilidad y proportion a la diver- 
sidad y plasticidad necesarias para que 
una especie sob re viva a eambios ambien- 
tales. La reproduccion sexual, con su 
secuencia de segregation y recombina¬ 
cion de genes, generation tras genera¬ 
tion. es, segun el genetista T. Dob- 
zhansky. «la adaptation maestro que hate 


que las otras adaptaciones evoluiivas sean 
mas facilmente actcsibles». 

Aunque la reproduction sexual ampli- 
fica cualquier diversidad genetica que 
exista en la poblacion, clebe haber for¬ 
mas de generar variation genetica nueva. 
Esto sucede a traves de las mutaciones 
genicas y, a veces. por aberraciones cro- 
mosomicas. 

Mutaciones genicas 

Las mutaciones genicas son eambios qui- 
miofisicos en los genes que producen una 
alteration tie la secuencia de bases en el 
DNA. Estas mutaciones se pueden estu- 
diar directamente determinando la 
secuencia del DNA, e indirectamente a 
traves tie sus efectos en el lenotipo del 


organismo, si es que esos efectos se mani- 
fiestan. Una mutacion puede suponer la 
sustitucion de un codon, por ejemplo, la 
enfermetlad en el hombre conocida como 
anemia falciforme. Los homozigotos 
con el caracter falciforme normalmente 
mueren antes tie los 30 ahos, debido a 
que la capacidat! de sus globulos rojos 
para transportar oxigeno es muy baja, 
como resultado de la sustitucion de un 
unico aminoacido en la secuencia de los 
aminoacidos de su hemoglobina. Otras 
mutaciones pueden implicar la delecion 
de una o mas bases o la insertion de 
bases adicionales en la cadena de DNA. 
Por tanto, la traduction del mRNA Gam¬ 
bia ra, conducicndo a tod ones que espe- 
cifican aminoacidos intorrettos. 

Una vez que un gen ha mutado, incle- 
fectiblemente se reproduce como lo hada 
antes de mu tar. Muchas mutaciones son 
perjutliciales. muchas ni perjudican ni 
benefician y, a veces, las mutaciones son 
ventajosas. Estas son de gran importan¬ 
ce para la evolution porque proporcio- 
nan nuevas posibilidatles sobre las que 
trabaja la selection natural para formal* 
adaptaciones. La selection natural deter- 
mina que nuevos alelos merecen sobre- 
vivir; ti ambiente impone un proceso de 
selection que conserva al beneficioso y 
elimina a I danino. 

Cuando un alelo de un gen muta a un 
nuevo alelo, liende a ser recesivo y sus 
efectos suelen estar enmascarados por el 
otro alelo tie la pareja. Solamente en la 
condition homozigotica se pueden expre- 
sar tales alelos mutantes. Asi. una pobla¬ 
cion lleva una reserva de genes recesivos 
mutantes, algunos de los cuales son lcta- 
les, en condition homozigolica, pero rora- 
mente se presentan en dicha condition. 
La entlogamia favorece la formacion tie 
homozigotos y aumenia la probabilitlad 
de que mutantes recesivos se expresen 
en ti fenotipo. 

La mayorla de las mutaciones eslan 
condenaclas a una existencia breve. Sin 
embargo, hay casos en los que las muta- 
ciones pueden ser perjudiciales o neutras 
bajo un conjunro tie contliciones ambien- 
tales y beneficiosas bajo otras contlicio- 
nes distintas. Si se produce un cambio 
ambientaJ, se podria dar una nueva adap¬ 
tation beneficiosa para la especie. FI 
ambiente cambiante de la Tierra ha pro- 
porcionado numerosas oportunidades 
para nuevas comhinaciones genicas y 
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mutaciones, como pone en evidencia la 
gran diversidad actual de la vida animal. 

Frecuencia de las mutaciones 

Aunque las mutaciones se producen al 
azar, en loci diferentes prevalecen dis- 
tintas tasas de mutacion. Es mas proba¬ 
ble que se produzcan algunos tiposde 
mutacion que otros, y los genes indivi¬ 
duates dilieren considerablemente en lon- 
gitud. Un gen largo (m5s pares de bases) 
es mas susceptible de sufrir una mutacion 
que un gen corto. Asi, es posible estimar 
tasas medias de mutacion espontanea 
para diferentes organismos y caracteres. 

En terminos relativos, los genes son 
extremadamente estables. En la estudia- 
da mosca de la fruta Drosophila hay, 
aproximadamente, una mutacion detec¬ 
table por cada 10 000 loci (tasa del 0,01 % 
por locus y generacion). La tasa en el 
hombre es de un 1 por 10 000 a un 1 por 
100 000 loci por generacion. Si acepta- 
mos esta ultima cifra. mas conservation, 
resulta que el unico alelo normal se espe- 
ra que pase por 100 000 generaciones 
antes de que sufra una mutacion. Sin 
embargo, como los cromosomas huma- 
nos poseen 100 000 loci, cada persona 
(leva aproximadamente una mutacion. De 
forma semejante, cada ovulo o esperma- 
tozoide que se produce contiene, en pro- 
medio, un alelo murante. 

Como la mayoria de las mutaciones 
son deletereas, estas estadisticas son cual- 
quier cosa menos optimistas. Afortuna- 
damente, la mayor parte de los genes son 
recesivos y no se expresan en los hete- 
rozigotos. Solo unos pocos incrementan 
la suficiente frecuencia en los homozi- 
gotos para expresarse. 

Genetica molecular 

DEL CANCER 

El defecto fundamental de las celulas can¬ 
cerosas es que prolife ran de forma incon- 
trolada (crecimiento neoplasico). El 
mecanismo que controla la velocidad cle 
division de las celulas nonnales se ha 


degrad ado de alguna manera y las celu¬ 
las cancerosas se multiplican con mucha 
rapiclez, invadientlo otros tejidos del cuer- 
po. Las celulas cancerosas se originan a 
partir de celulas nonnales que pierden su 
restricci6n en la division y se vuelven en 
cierto modo indiferenciadas (menos espe- 
cializadavs). Por ello, hay muchas clases 
de cancer, segun el origen de las celulas 
fundadoras del tumor. En anos recientes 
se han acumulado pruebas que indican 
que el cambio en muchas celulas cance¬ 
rosas, quizas en todas, tiene una base 
genetica y el estudio de las alteraciones 
geneticas que provocan el cancer es hoy 
dia uno de los objetivos principales de la 
investigation de esta enfermedad. 

Oncogenes y genes 

SUPRESORES DE TUMOR 

Ahora admitimos que el cancer es el 
resultado de cambios geneticos espedfi- 


De los muchos modos en que el DNA 
celular puede sufrir alteraciones, los tres 
mas importantes son la radiacidn 
ionizante, la radiacion ultravioleta y los 
agentes quimicos mutagenicos. La alta 
energia de la radiacion ionizante (rayos 
X y rayos gamma) provoca la expulsion 
de los electrones de los atomos en que 
se encuentran, lo que produce atomos 
ionizados con electrones desapareados 
(radicales libres). Los radicales libres 
(principalmente los del agua) son muy 
reactivos quimicamente y reacionan con 
moleculas en la celula, incluyendo el 
DNA. Algun DNA alterado se repara, 
pero si la reparation no es adecuada, se 
produce una mutacion. La radiacion 
ultraviolets es de energia mucho menor 
que la radiacidn ionizante y no produce 
radicales libres. Las pirimidinas del DNA 
la absorben y provoca la formation de 
dobles enlaces covalentes entre 
pirimidinas adyacentes. Los mecanismos 
de reparadon de las alteraciones L'V 
pueden ser tambien incorrectos. Los 
mutagenos quimicos reaccionan con las 
bases del DNA y provocan errores en el 
apareamiento durante la replicacion. 


cos que tienen lugar en un cion particu¬ 
lar de celulas. Estos induyen altentciones 
en dos tipos de genes: los oncogenes y 
los genes supresores de tumor; exis- 
ten numerosos genes especificos cono- 
cidos de cada tipo. 

Los oncogenes (G. onkos , bulto, ma- 
sa + gen os, origen) son genes cuya acti- 
vidad se ha asociado durante algun tiem- 
po con ia procluccion del cancer. Son 
genes que se encuentran normalmente 
en las celulas y en su forma normal se 
denominan proto-oncogenes. Uno de 
estos codifica una proteina conocida 
como Ras. La proteina Ras es una gua- 
nosln trifosfatasa (GTPasa) que se 
encuentra justo bajo la membrana celu¬ 
lar. Cuando un receptor de la superficie 
celular se une a un factor de crecimien¬ 
to, la proteina Ras se activa y se inicia una 
cascada de reacciones que, por ultimo, 
conducen a la division celular. La forma 
oncogen codifica una proteina que inicia 
la cascada de la division celular incluso 
cuando el factor de crecimiento no se ha 
unido al receptor de la membrana, es 
dedr, cuando el factor de crecimiento esta 
ausente. 

Los productos genicos de genes 
supresores de tumor actuan como con- 
troladores de la proliferation celular. Uno 
de tales productos se denomina p53 (de 
proteina «53 kilodalton», una referencia 
a su peso molecular). Las mutaciones en 
el gen que codifica la p53 se presentan, 
aproximadamente, en la mitad de los 
6,5 millones de casos de cancer en el 
hombre que se diagnostican cada ano. La 
p53 normal desempena un numero de 
funciones importantes, dependiendo de 
las circunstancias de ia celula. Puede 
desencadenar apoptosis (p. 61) actuar 
como activador o represor de la trans- 
cripci6n (activar o desactivar genes), con¬ 
trola r el paso de la fase G t a S en el ciclo 
celular y provocar la reparacion del DNA 
danado. Muchas de las mutaciones cono- 
cidas en la p53 estan relacionadas con su 
union al DNA y, por tanto, con su fun- 
ci6n. 
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Resumen 


Los genes son las entidacles unit arias que 
determinan todas las caraeteristicas de un 
organismo y se heredan de los progenitores 
a la descendencia. Las variantes alelieas de los 
genes pueden ser dominantes. recesivas o 
intermedias: los alelos recesivos en un geno- 
tipo heterozigotieo no se expresan en el feno- 
tipo. sino que requieren la condition homo- 
zigotica para su expression. En un cruce 
monohibrido que afecte a un alelo dominan- 
te y a su alelo recesivo (ambos progenitores 
homozigoticos), la generation F| sera toda 
hcterozigotica, mientras que los genotipos de 
la a pa recent n en una proportion 1:2:1 y los 
fenotipos en una proportion 3:1- Esto se 
demuestra en la ley de Mendel de la segre¬ 
gation. En la hereneia intermedia, los liete- 
rozigotos muestran fenotipos intermedios 
entre los fenotipos homozigoticos o, a veces, 
muestran un fenotipo diferente, con sus 
correspondientes alteraciones en la propor¬ 
tion fenotipica. Los cruces dihibridos (en los 
cuales los genes de los dos caracteres se 
encuentran en pares distintos tie cromosomas 
homologos) demuesiran la ley de Mendel de 
la segregation independiente y las propor- 
ciones fenotipicas seran 9:3:3:1 con alelos 
dominantes y recesivos para cada gen. Las 
propordones para cruces monohtbtidos y tlihl- 
bridos se pueden determinar mediante la 
construction de un cuadro tie Punnett, pero 
las leyes de la probabilidad permiten mucho 
mas facilmente el calculo de las propordones 
en cruces de dos o mas caracteres. 

Los genes pueden tener dos o mas alelos 
y las diferentes combinaciones tie alelos pue¬ 
den producir diferentes e feet os fe not! pi cos. 
Los alelos de genes diferentes pueden inter- 
accionar para producir un fenotipo, como ocu- 
rre en la hereneia poli genica. en la cual un 
gen afecta a la expresion de otro gen. 

El genero se determina en la mayorta de 
los animales mediante los cromosomas sexua- 
les:’en el hombre, las moscas de la fruta y 
much os olros animales, las hem bras tienen 
dos cromosomas X y los machos un X v un 
Y. Un gen en el cromosoma X muestra heren- 
cia ligada al sexo y produciril un efecto en el 
macho, induso cuando ti alelo recesivo esta 
presente, debido a que el cromosoma Y no 
lleva el alelo correspondiente. Todos los genes 
de un cromosoma autosomico dado estan liga- 
dos y sus variantes no se segregan indepen- 
dientemente a no ser que se encuentren muy 
distanciados entre si sobre el cromosoma, de 
tal forma que se produce sobrecruzamiento 


entre ellos casi en cada meiosis. El sobrecru- 
zamiento aumenta la cantidad de recombina¬ 
tion genetica en una poblacion. Como la fre- 
eueneia de sobrecruzamiento entre dos genes 
aumenta con la distancia entre los loci de los 
genes en el cromosoma, se pueden construir 
mapas geneticos de cada cromosoma. 

Ocasionalmcnte, se produce en la meio¬ 
sis la no disyuncion de uno de los cromo¬ 
somas y uno de los game los acaba con un 
cromosoma de mas y ti otro con n - l cro¬ 
mosomas. Los zigotos resullantes normalmente 
no sol>reviven; las personas con 2n + I cro¬ 
mosomas pueden vivir. pero nacen con serias 
deficiencias, como en el caso del sintlromc de 
Down. 

Cornunmonte, un gen controla la produc¬ 
tion de un RNA que codifica una proteina o 
un polipeptido (hipotesis: un gen. un poli- 
peptido), pero tambi6n los distintos tipos de 
RNA estan codifkados en los genes. 

Los dcidos micleicos de las celulas son 
DNA y RNA, grandes pollmeros de nucleoti- 
dos, cada uno tie los cuales esta conipuesto 
por una base nitrogenada. un azucar pentosa 
y un grupo fosfato. Las bases nitrogenadas en 
el DNA son la adenina (A), la guanina (G), la 
timina (T) y la citosina (C) y las del RNA son 
las mismas excepto que el uradio (l*) susti- 
tuye a la timina. El DNA e.s una molecula heli- 
coiclal tit* doble cadena, on la que las bases 
se dirigen unas hacia otras desde un esque- 
leto de azucar-fosfato: A siempre se empare- 
ja con T y G lo hace siempre con C. A,si, las 
cadenas de DNA son antiparalelas y comple- 
mentarias, manteniendose unidas mediante 
enlaces tie hidrogeno entre las bases aparea- 
das. En la replicacibn del DNA las cadenas se 
separan y la enzima DNA polimerasa sinteti- 
za una nueva cadena a lo largo de cada cade¬ 
na parental, utilizantlo la cadena parental 
como molde. 

Muchas secuencias de DNA codifican para 
proteinas. La secuencia de bases en el DNA 
es el codigo para la secuencia tie aminoAci- 
do.s en la proteina final. Cada triplete de tres 
bases especifica un aminoacido concreto. 

Las proteinas se sintetizan por transcrip¬ 
tion de DNA en la secuencia de bases de una 
molecula de RNA mensajero (mRNA). cjuc 
funciona junto con los ribosonias (que con- 
tienen RNA ribosomico frRN'A] y proteinas) y 
RNA de transferencia URNA). Los ribosonias 
se unen a la cadena de mRNA y se tnut*von a 
lo largo de ella. ensamblando la secuencia de 
aminoacidos de la proteina. Cada aminoaci- 


do es colocatlo en position para su ensam- 
blaje por una molecula de tRNA, que lleva a 
su vez una secuencia de bases (anticodon) 
complementary de los codones correspon- 
dientes en el mRNA. En el DNA nuclear euca- 
ridlico la secuencia de bases de DNA que 
codifica para los aminoacidos de una proteina 
(exones) esta interrumpida por secuencias 
intercaladas (intrones). Los intrones se elimi- 
nan del mRNA primario antes de que aban- 
done el nucieo y la proteina se sintetiza en el 
citoplasma. 

Los genes, y la sintesis de los productos 
de Itxs que son resfxinsables, delien estar regu- 
lados: activados o inhibidos en respuesta a 
contl iciones am hie males cambiantes o a la 
diferenciacidn celular. La regulation genica 
en los eucariontes es compleja y se descono- 
cen varios mecanismos. Un mecanismo de 
inhibition es la mediation de los residuos de 
citosina tie la cadena tie DNA, que inhibe la 
transcription. Otros mecanismos implican el 
control tie la traduction y la redistribution 
genica. 

Ixis metodos modernos en genetica mole¬ 
cular han hecho posible avances espectacu- 
lares. Las endonudeasas restrictivas escinden 
el DNA en secuencias especificas de bases y 
estos DNA troceados de diferente origen se 
pueden reensamblar para formar DNA recom- 
binante. Combinando DNA de mamifero con 
DNA viral o de plasinidos, se puede introdu- 
cir un gen de mamifero dentro tie celulas bac¬ 
teria nas que expresan dicho gen. La rcacciOn 
en cadena de la polimerasa (ECR) permite, de 
forma rciaiivamente simple, tionar genes 
especificos induso si solo se conoce una 
pequeAa secuencia del gen. 

Una mutation e.s una alteration fisico- 
qumiica de las bases del DNA. que puede 
cambiar el efecto fenotipico del gen. Aunque 
raras y normalmente da Ainas para la super- 
vivencia o reproduction del organ is mo. las 
mutaciones son ocasionalmcnte benefitiosas 
y proporcionan un nuevo material genetico 
sobre el que puede actuar la selection natu¬ 
ral. 

1*1 cancer (crecimiento neoplasico) esta 
asociado con series de alteraciones geneticas 
en un don de celulas que permiten una pro¬ 
liferation incontrolada de die has celulas. Los 
oncogenes (como el gen que codifica la pro¬ 
teina Ras) y la inactivation de genes supre- 
sores de tumor (como el que codifica la pro¬ 
teina p53) se han implicado en muchos tipos 
de cancer. 
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Cuestionario 


1. <Cual es la relacion entre cromosomas 
homologos y alelos? 

2. Defina los siguientes conceptos: 
dominante, recesivo, zigoto, 
heterozigoto. homozigoto, fenotipo, 
genotipo, mice monohlbrido. cmce 
dihibrido. 

3. Construya, mediante cuadros de 
Punnett, un cmce entre individuos con 
los siguientes genotipos: A/a x A/a\ 

A/a B/bx A/a B/b. 

4. Defina concisamente las leyes de 
Mendel de la segregacibn y de la 
segregacion independiente. 

5. Suponiendo que los ojos pardos ( P) son 
dominantes sobre los ojos azules (/>), 
determine el genotipo de los individuos 
que se citan a continuacion: el hijo, de 
ojos azules, de una pareja de ojos 
pardos, se casa con una mujer de ojos 
pardos cuya mad re es de ojos pardos y 
cuyo padre tiene ojos azules. El hijo de 
a mhos es de ojos azules. 

6. Recuerdese que el color rojo (R) en las 
flores del dondiego de noche actua con 
dominancia incompleta sobre el bianco 
(/?'). En los siguientes cruces, senale el 
genotipo de los gametos producidos 
por cada parental y el color de las 
flores de la descendencia: R/R' x R/R\ 
R'/R' X R/R’\ R/R X R/R': R/R x R'/R'. 

7. Un raton pardo macho se cruza con dos 
hem bras negras. Tras varias camadas, 

la primera hembra ha producido 
48 ratones negros y la segunda 14 
negros y 11 pardos. ^Podria deducir el 
patron hereditario para el color del 
pelaje y los genotipos de los padres? 


8. El pelaje rizado (R) es dominante sobre 
el pelaje liso (r) en las cobayas y el 
pelaje negro (AO es dominante sobre el 
bianco ( n). Si una cobaya homozigotica 
de pelaje negro rizado se cruza con una 
homozigotica de pelaje bianco liso, 
deduzca el aspecto de lo siguiente: la 
F b la F 2> la descendencia de la F, 
cruzada con un parental de pelaje negro 
rizado. 

9- Supongamos, en el hombre. que la 
condici6n de ser diestro (D) domina 
sobre la de ser zurdo (cl) y que los ojos 
pardos ( P) son dominantes sobre los 
azules (p). Ln hombre diestro y con los 
ojos azules se casa con una mujer 
diestra de ojos pardos. Sus dos hijos 
son, respectivamente, diestro con ojos 
azules y zurdo de ojos pardos. El 
hombre se casa de nuevo y esta vez la 
mujer es diestra y de ojos pardos. 

Tienen diez hijos, todos diestros y de 
ojos pardos. ,;Cuales son Los genotipos 
del hombre y de las dos mujeres? 

10. En Drosophila , los ojos rojos ( R ) son 
dominantes sobre los blancos (r) y el 
caracter recesivo esta sobre el 
cromosoma X. Las alas vestigiales (v) 
son recesivas con respecto a las alas 
normales ( V). ,;Cudl sera el aspecto de 
los siguientes cruces?: X R /X r V/vx X n /Y 
v/iA X T /X r V/vx X*/Y V/v. 

11 Se asume que la ceguera para los 

colores es un caracter recesivo situado 
en el cromosoma X. Un hombre y una 
mujer con vision normal tienen la 
siguiente descendencia: una hija con 
vision normal que tiene seis hijos de 


visi6n normal y un hijo daltonico que 
tiene una hija con vision normal. 

^CuSles son los genotipos probables de 
todos los individuos? 

12. Distinga lo siguiente: euploidia, 
aneuploidia y poliploklia; monosomia y 
trisomia. 

13. N'ombre las purinas y las pirimidinas del 
ON A y explique como se emparejan 
entre si en la doble helice. ^Cuales son 
las purinas y las pirimidinas del RNA y 
cuflies son sus complementarias en el 
DNA? 

14. Explique como se replica el DNA. 

15. *Por que no es posible que un codon 
est6 formado por solo dos bases? 

16. Explique la transcripcion y el procesado 
del mRNA en el niicleo. 

17. Explique el papel del mRNA, el tRNA y 
del rRNA en la sintesis de proteinas. 

18. Explique cuatro formas de regulacion 
de los genes en los eucariontes. 

19 En la genetica molecular moderna, <que 
es el DNA recombinante y como se 
prepara? 

20. Cite tres fuentes de variacion 
fenotipica. 

21. Diferencie proto-oncogbn y oncogen. 
Explique dos mecanismos por los que 
el cancer podria estar producido por 
cambios gen&icos. 

22. <Que son las proteinas Ras y p53? 
*Como podrian contribuir al desarrollo 
de cancer mutaciones en los genes que 
codifican para estas proteinas? 

23. Senale los pasos esenciales del metodo 
de la reaccibn en cadena de la 
polimerasa. 
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Evolucion 

organica 



* 


In legado de cambio 

Li caracterLstica fundamental de la historia de la vida es el 
gado de cambio perpetuo. A pesar de la a pa rente 
jjermanencia del mundo natural, el estado de cambio caracteriza 
locks las cosas. en la Tierra y en el Universe. Innumerabies 
discs de animates y plantas ban florecido y desaparecido, 
ttaando tras de ellas un imperfecto registro fosil de su 
sstencia. Muchas, pero no todas, han dejado descendientes 
k nuiestran una semejanza solo partial con ellas. 

Los cambios vi tales se perciben y mi den de muchas 
oneras. En una escala temporal a corto plazo, vemos 
imbios en las frecuencias cle las variantes geneticas denrro de 
tapoblaciones. Los cambios evolutivos en las frecuencias 
I rdativas tie mariposas claras y oscuras se observaron dentro 
e! lapse de tiempo de una vida humana. en entornos 
wtaminados de la [ngkiterra industrializada. El registro fosil 
-vela la formacion de nuevas especies y los cambios 
dramaticos en el aspecto de los organismos en escalas de 


tiempo mas amplias. que cubren entre 100 000 y l mi lion de 
anos. Las principales renciencias evolutivas y las extinciones 
masivas periodicas se aprecian en escalas lemporales aun 
mayores. que abarcan decenas de mil tones de anos. HI registro 
fosil de los caballos a lo largo de los pasados 50 millones de 
anos muestra una serie de especies difejentes C[ue remplazan a 
otras mas antiguas a traves del tiempo, para finalizar con los 
familiares caballos que conoeemos hoy en dia. Ei registro fosil 
de los inveitebrados marinas nos muestra una serie de 
extinciones en masa separadas por intervales de 
aproximadamente 26 millones de anos. 

La Tierra posee su propio registro del cambio historico 
irreversible que llamamos evolucion organica. Ya C[lie cada 
rasgo de la vida. tal como lo conoeemos hoy, es el producto 
de un proceso evolutivo, los biologos cons idem n la evolucion 
organica como la piedra angular de todo conocimiento 
biologico. 


153 




154 Parre II. Continuidad y evolution de la vida animal 


En ei Capirulo 1 se presento la teoria evo- 
iutiva de Darwin como el paradigma 
dominante que guia la biologia. Charles 
Robert Darwin y Alfred Russel Wallace 
(Figura 9-1) fueron los primeros en esta- 
blecer este paradigma. Hoy en dia* la rea¬ 
lidad de la evolucion organica solo puede 
negarse si se traspasan los limites de la 
razon. Como escribio el notable biologo 
ingles Sir Julian Huxley, “Charles Darwin 
llevo a cabo la mayor de las revolucio- 
nes del pensamiento humano, mayor que 
la de Einstein, la de Freud o incluso la de 
Newton, al establecer el hecho de la evo¬ 
lucion organica y descubrir simultanea- 
mente su mecanismo*. La teoria de Dar¬ 
win nos permite comprender tanto la 
genetica de las poblaciones como el 
registro fosil. Revisaremos primero el 
desarrollo historico de las ideas sobre la 
evolucion tal y como condujeron al dar- 
winismo, para discutir despu£s las evi- 
dencias actuales que apoyan las cinco 
teorias de Darwin sobre la evolucion y 
sus modificaciones. 

Desarrollo historico 

DE LA IDEA DE 
EVOLUCION ORGANICA 

Ideas evolutivas 

PREDARW1NISTAS 

Antes del s. xviii, las especulaciones sobre 
el origen de las especies estaban basadas 
en mitos y supersticiones, sin nada pare- 
cido a una teoria cientificamente corn- 
probable. Los mitos creacionistas con- 
tempi a ban el mundo como una entidad 
constante, invariable tras su creacidn. No 
obstante, algunos pensadores se aproxi- 
maron a la idea de que la naturaleza tiene 
una larga historia de cambio perpetuo e 
irreversible. 

Los primeros fildsofos griegos, prin- 
cipalmente Xenofanes, Empedocles y 
Aristoteles. desarrollaron una idea pri- 
maria de cambio evolutivo. Reconocie- 
ron los fosiles como evidencias de una 
vida anterior, que creyeron destruida por 
una catastrofe natural. A pesar de su espi- 
ritu de inquietud intelectual, los griegos 
no establecieron un concepto evolutivo, 
y la idea fue declinando ya antes del 
advenimiento de la cristiandad. Las opor- 
tunidades para el pensamiento evolutivo 
se vieron aun mas restringidas al impo- 
nerse la version biblica de la creacion del 



A B 

Figura 9-1 

Fundadores de la teoria de la seleccidn natural. A, Charles Robert Darwin (1809 a 1882) en 
1881, un afio antes de su muerte. B, Alfred Russel Wallace (1823 a 1913) en 1895. Darwin 
y Wallace llegaron independientemente a la misma teorfa. Una carta y un ensayo que 
Wallace envi6 a Darwin en 1852 impulsaron a 6ste a escribir el Origen de fas especies, 
publicado en 1859. 

A, C ortesia del Museo Americano de Historia Natural, Nueva York, Neg. 032662. B, Cortesfa del Museo 
Britanico de Historia Natural, Londres. 


mundo como dogma de fe. El arzobispo 
James Ussher, a mediados del s. xvn, fij6 
el a no 4004 a.C. como origen de la vida. 
Los puntos de vista evolutivos fueron 
considerados como revolucionarios y 
hereticos, y aun hoy persiste cierta con- 
troversia. El naturalista francos Georges 
Louis Buffon (1707-1788) remarc6 la 
influencia del ambiente en las modifica¬ 
ciones de los tipos animales. Tambien 
extendio la edad de la Tierra hasta 70 000 
ahos. 

El lamarchismo: la primera 
explication cientlfica de 
la evolucidtt 

La primera explicacion coherente de la 
evolucion se debe al naturalista frances 
Jean Baptiste de Lamarck (1744-1829) 
(Figura 9-2) en 1809, el ario del naci- 
miento de Darwin. Estableci6 el primer 
marco convincente para la idea de que 
los fosiles eran los restos de animales 
extintos. El mecanismo evolutivo pro- 
puesto por Lamarck, la herencia de los 
caracteres adquiridos, era sorpren- 
dentemente simple: los organismos, al 
tratar de ajustarse a las exigencias de su 
entorno, adquieren adaptaciones que 


transmiten geneticamente a su descen- 
dencia. De acuerdo con Lamarck, la jira- 
fa desarrollo su largo cuello porque sus 
antecesores lo fueron alargando al esti- 
rarse para obtener alimento, legando con- 



Figura 9-2 

Jean Baptiste de Lamarck (1744 a 1829), 
naturalista frances que desarrolld las 
primeras ideas razonadas sobre la 
evolucion. La hipdtesis de Lamarck de que la 
evolucion procede mediante la herencia de 
los caracteres adquiridos ha sido rechazada. 
Cortesia del Museo Britdnico de Historia Natural, 
Londres. 
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secuentemente a su descendencia cue- 
llos cada vez mas largos. A lo largo de 
muclias generaciones, estos cambios se 
fueron acumulando hasta producir el cue- 
llo de las jirafas actuales. 

Actualmente, el concepto de Lamarck 
de la evolucion se califica de teoria trans- 
formista, debido a que, segun ella, los 
organismos individuales cambian o trans- 
forman su apariencia para evolucionar. 
Hoy en dia se rechazan las teorias trans- 
formistas ya que los estudios geneticos 
demuestran que los rasgos adquiridos por 
tin organismo durante su vida. como una 
musculatura m&s fuerte, no pasan a su des¬ 
cendencia (Capitulo 8). La teoria evoluti¬ 
ve de Darwin difiere de la de Lamarck en 
que esta basada en la variation. HI cam- 
bio evolutive) se produce por las distintas 
capacidades de supervivencia y repro- 
duccion de organismos genet ica me nte 
variables (Capitulo 1), no por la transmi- 
sion genetica de caracteres adquiridos. 

Charles Lyell y el uniformisnto 

FJ geologo Sir Charles Lyell (1797-1875) 
(Figura 9-3) establecio en sus Principios 
de Geologta ( 1830-1833) el principio del 
uniformismo, que influyo en la teoria 
de Darwin del gradualismo (Capitulo 1). 
FI uniformismo comprende varios prin- 



Figura 9-3 

Sir Charles Lyell (1797 a 1875), geologo 
ingles y amigo de Darwin. Su libro, 

Principios de Geologia., tuvo gran 
influencia sobre Darwin en su formacion. 
Esta fotograffa se realizo hacia 1856. 

Cortesia del Museo Britanico de Historia Natural, 
Londres. 


cipios diferentes. Algunos son asuncio- 
nes que guian el estudio cientifico de la 
naturaleza, y otros son hipotesis com- 
probables sobre cambios geologicos. Las 
asunciones de Lyell son (1) que las leyes 
l'isicas y qui micas permanecen in varia¬ 
bles a lo largo de la historia de la Tierra, 
y (2) que los sucesos geologicos pasados 
se produjeron por I'enomenos naturales 
que poclemos observer en accion hoy en 
dia. Lyell mostro que las fuerzas natura¬ 
les, actuando durante inmensos periodos 
de tiempo. podian explicar la formacion 
de rocas fosiliferas. Sus estudios geolo¬ 
gicos le condujeron a la conclusion de 
que la edad de la Tierra debia contarse 
en millones de anos. 

Las dos argumentaciones coinproba- 
bles de Lyell sobre el mundo natural son 
el «gradualismo» y el «no direccionalis- 
mo». El gradualismo pretende que los 
grandes cambios geologicos (como la 
formacion de moniarias) se produjeron 
no como sucesos catastroficos, sino por 
la acumulacion gradual de pequenos 
cambios geologicos durante muy largos 
periodos. Hi «no direccionalismo» argu- 
menta que los cambios geologicos no 
estan programados hacia una condicion 
final predeterminada. Posteriormente, 
Darwin aplico a mhos principios al mundo 
biologico, rechazando tanto el catastro- 
fismo como la nocion de que la evolu- 
cion persigue objetivos predeterminados. 

El gran viaje de Darwin 

«Tras dos intent os fa I lidos por fuertes 
galernas del sudoeste, el navio de su 
Majestad Beagle, un bergantin de diez 
cahones, bajo el mando del capitan Fitz¬ 
Roy, de la Royal Navy, partio de Devon- 
port el 27 de diciembre de 1831.» Asi 
comienza el relato de Darwin de su viaje 
de cinco anos en el Beagle'dkededor del 
mundo (Figura 9-4). Darwin, que toda- 
via no habia cumplido los 23 anos, se 
incorporo como naturalista al Beagle , un 
pequeno barco de solo 90 pies (unos 30 
m) de longitud que iba a partir hacia un 
extenso viaje de exploracion por Suda¬ 
merica y el oceano Pacifico. Hue el 
comienzo de uno de los viajes mas 
import antes del siglo xtx. 

Durante el viaje (1831 de 1836) (Figu¬ 
ra 9-5), Darwin soporco constantes ma- 
reos y la variable compariia del autorita- 
rio capitan FitzRoy. Sin embargo, su 


juvenil fuerza fisica y su previo adiestra- 
miento como naturalista le hacian estar 
bien preparado para su trabajo. FJ Bea¬ 
gle hizo repetidas paradas a lo largo de 
los puertos y costas de Sudamerica y 
regiones adyacentes, donde Darwin reco- 
gio a bund antes muestras e hizo nume- 
rosas observaciones sobre la fauna y flora 
de estas regiones. Desenterro much os 
fosiles de animales extinguidos hace 
mucho tiempo, y se percato de la seme- 
janza entre los fosiles de las pampas de 
Sudamerica y los conocidos fosiles nor- 
teamericanos. Fn Ic^s Andes encontro con¬ 
chas marinas en rocas a mas de 4000 m 
de altitud. Sufrio la experience de un 
fuerte terremoto y con tern plo los torren- 
tes de montaria que inexorablemente des- 
nudaban la Tierra. Estas observaciones 
reforzaron su conviccion de que las fuer¬ 
zas naturales eran las responsables de las 
caracteristicas geograficas de la Tierra. 

A mediados de septiembre de 1835, 
el Beagle llego a las islas Galapagos, un 
archipielago volcanico situado sobre el 
ecuador a 600 mil las al oeste de Ecuador 
(Figura 9-6). La fama de las islas radica 
en su infinita rareza; son distintas de cual- 
quier otra isla de la Tierra. Hoy en dia, 
muchos visitantes sienten una mezcla de 
temor y sorpresa; otros, un sentimiento 
depresivo y de rechazo. Rodeadas por 
corrientes caprichosas. con costas de lava 
retorcida y arbustos esqueleticos achi- 
charrados por el sol ecuatorial, casi des- 
provistas de vegetacion, habitadas por 
extranos reptiles y convictos del gobier- 
no de Ecuador, las islas tienen pocos 
admiradores entre los marineros. A 
mediados del siglo XVII. ya eran conoci- 
das por los espanoles como islas Gala¬ 
pagos. Las tortugas gigantes, utilizadas 
como alimento primero por los bucane- 
ros y mas tarde por balleneros y barcos 
mercantes y de guerra tanto ingleses 
como estadounidenses, fueron la princi¬ 
pal atraccion de las islas. Cuando Darwin 
visito las GalSpagos, las tortugas ya ha¬ 
bia n side fuertemente explotadas, 

Durante la visita de cinco semanas del 
Beagle a las Galapagos, Darwin comen- 
zo a desarrollar sus puntos de vista sobre 
la evolucion de la vida en la Tierra, Sus 
observaciones originales sobre las tortu¬ 
gas gigantes, las iguanas marinas, los sin- 
sontes y los pin zones contribuyeron en 
gran medida a I giro del pensamiento de 
Darwin. 
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Figura 9-4 

El viaje, de cinco anos. de! H.M.S. Beagle. 



Figura 9-5 

Charles Darwin y el H.M.S. Beagle. A, Darwin en 1840, cuatro anos despuds de que el Beagle volviera a Inglaterra, y uno tras su 
matrimonio con su prima, Emma Wedgwood. B, El H.M.S. Beagle navega en el Canal del Beagle, Tierra del Fuego, en el extremo sur de 
Sudamerica, en 1833. La acuarela fue pintada por Conrad Martens, uno de los dos artistas oficiales durante el viaje del Beagle. 
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Figura 9-7 

Estudio de Darwin en Down House, Kent (Inglaterra). Hoy se conserva casi exactamente 
como estaba cuando Darwin escribio Sobre el origen de las especies. 


Darwin se vio sorprendiclo por el 
hecho de que, aunque las islas Galapa¬ 
gos y las de Cabo Verde (visitadas previa- 
mente durante el viaje del Beagle) tenian 
clima y topografia similares, su fauna y 
su flora eran completamente diferentes. 
Observe) que las plantas y animales de 
las Galapagos estaban relacionados con 
los del continente americano, aunque 
diferian en cieitos aspectos curiosos. Cada 
isla albergaba a menu do una unica espe- 
cie de un grupo de animales determina- 
do, sin re la cion con las formas de otras 
islas. En resumen, la vida de las Galapa¬ 
gos debia haberse originado en el conti¬ 
nente sudamericano y despues haber 
sufrido modificaciones en las diversas 
condiciones ambientales de las distintas 
islas. Concluyo que las formas de vida no 
eran ni creadas por el poder divino ni 
inmutables; de hecho, eran resultado de 
un proceso de evolucion. Aunque Dar¬ 
win dedica sol a me nee unas paginas a la 
fauna de las Galapagos en su obra monu¬ 
mental Sobre el origen de las especies\ 
publicada mas de dos decadas despues, 
sus observaciones sobre el caracter unico 
de sus animales y plantas fueron, segun 
sus propias palabras, «el origen de todas 
mis ideas-. 

El 2 de octubre de 1836 el Beagle vol- 
vi6 a Inglaterra, donde Darwin Uevo a 


cabo el resto de su trabajo cientifico 
(Figura 9-7). La mayor parte del cuan- 
tioso material recogido por Darwin le 
habia precedido, al igual que casi todas 
sus anotaciones y diarios durante la tra- 
vesia. El diario de Darwin fue publicado 
a los tres ahos del regreso del Beagle. 
Constituyo un exito inmedia to, que nece- 
sito dos reimpresiones adicionales duran¬ 
te el primer a no. En versiones posterio- 
res, Darwin introdujo grandes cambios 
y titulo su libra HI viaje del Beagle. El fas- 
cinante relate de sus observaciones, 
escrito en un estilo simple y expresivo, 
ha hecho de la obra uno de los mas 
popu lares libros de viajes de tod os los 
ciempos. 

Curiosamente, el principal producto 
del viaje de Darwin, su teoria de la evo¬ 
lucion, no aparecio en papel impreso 
hasta mas de 20 a nos despues del regre¬ 
so del Beagle. En 1838 «comenzo a leer 
por entretenimiento» un ensayo sobre 
poblaciones de T. R. Malthus (1766 a 
1834), que estableda que las poblacio¬ 
nes de animales v plantas, incluidas las 
humanas. tendlan a aumentar mas alia de 
la capacidad del entorno para mantener- 
las. Darwin ya habia recopilado infor- 
macion sobre la selection artificial de ani¬ 
males domesticos por el hombre. Iras 
leer el articulo de Malthus, Darwin com- 


prendio que un proceso de seleccion en 
la naturaleza, una «lucha por la existen¬ 
ce debida a la sobrepoblacion, podia ser 
una fuerza poderosa para la evolucion de 
las especies salvajes. 

Dejo que la idea se desarrollase en su 
mente hasta que la plasmo en un ensa¬ 
yo en 1844, aun sin publicar. Finalmen- 
te, en 1856 comenzo a reagaipar su enor- 
me cantidad de dates en un trabajo sobre 
el origen de las especies. Esperaba escri- 
bir cuatro volumenes, una obra muy 
grande, «tan perfecta como sea capaz-. 
Sin embargo, sus planes iban a dar un 
giro inesperado. 

En 1858, recibio un manuscrito de 
Alfred Russel Wallace (1823-1913), on 
naturalista ingles afincado en Malasia 
con el que mantenia correspondencia. 
Darwin quedo sorprendido al ver que, 
en unas pocas paginas, Wallace resumia 
los principales puntos de la teoria de la 
seleccion natural en la que el llevaba tra- 
bajando mas de dos decadas. En lugar 
de retener su propio trabajo en favor de 
Wallace, como tenia intendon de hacer, 
Darwin fue persuadido por dos intimos 
amigos, el geologo Lyell y el botanico 
Hooker, para publicar sus opiniones en 
una breve conuinicacion que apareceria 
junto con el trabajo de Wallace en el 
Journal of the Linnaean Society. Parte 
de ambos trabajos fueron leidos ante 
una esceptica audiencia el 1 de julio de 
1858. 


-Alli donde me he equivocado, o donde 
mi trabajo ha resultado imperfecto, y 
cuando he sido ardientemente criticado, 
incluso cuando me han adulado, todo lo 
cual me mortifica, mi mayor consuelo ha 
sido decirme a mi mis mo miles de veces 
que “he trabajado tan dura mente y tan 
bien como he sido capaz, y nadie puede 
hacer mas que eso’V Charles Darwin , en 
su autobiografia , 1876. 


Durante el ario siguiente, Darwin tra¬ 
bajo intensamente en la preparacion de 
un «resumen» de la obra original en cua¬ 
tro voliimenes. Esce se publico en 
noviembre de 1859, con el titulo Sobre 
el origen de las especies por medio de la 
seleccion natural , o la conservacion de 
las razas favorecidas en la inch a por la 
vida. jLas 1250 copias de la primera lira- 
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da se vendieron el primer dial FJ libro 
genero de forma instantanea una tor- 
menta que nunca se ha calmado por 
complete). Las ideas de Darwin iban a 
tener extraordinarias consecuencias 
sobre las creencias cientfficas y religio- 
sas, y permanecen entre los mayores 
logros intelectuales de todos los tiem- 
pos. 

Una vez desechada la cautela de Dar¬ 
win con la publicacion de Sobre el arisen 
de las especies, comenzo un periodo 
increiblemente productive) de desarrollo 
del pensamiento evolutive) durante los 
siguientes 23 anos, produciendo libro tras 
libro. Darwin murio el 19 de abriJ de 1882 
y fue enterrado en la abadta de West¬ 
minster. El pequeno Beagle ya habia 
desaparecido; fue retirado en 1870 y pre- 
sum iblentente dado al desguace. 

La evidencia de la 
teoria evolutiva 
de Darwin 

Cambio perpetuo 

La principal premisa que subyace a la evo- 
lucion darwiniana es que el mundo vivo 
no es ni constante ni perpetuamenie cicli- 
co. si no que esta siempre cambiando. El 
cambio perpetuo en la forma y en la cliver- 
sidad de la vida animal a lo largo de sus 
600 o 700 millones de anos de historia se 
puede ver de forma directa en el registro 
fosil. Un f6sil es un resto de vida pasacla 
descubierto en la corteza terrestre (Figu- 
ra 9-8). Algunos fosiles son restos com- 
pletos (mamuts e insectos en ambar), par¬ 
tes cluras (dientes o huesos), o partes 
esqueleticas petrificadas. infiltradas per 
si] ice u otros mine rales (ostracodermos y 
moluscos). Otros fosiles estan constituidos 
por moldes, impresiones, huellas y excre¬ 
me ntos (coprolitos). Ademas de docu- 
mentar la evolucion de los organismos, los 
fosiles rev elan profund os cambios en el 
ambiente terrestre, incluyendo las princi- 
pales variaciones en la dislribucion de 
mares y continentes. Un registro comple- 
to del pasaclo queda fuera de nuestro 
a lea nee debido a que much os organismos 
no fosilizan, pero a pesar de ello, el des- 
cubrimiento de nuevos restos y la reinter- 
pretacion de los ya conocidos increme n- 
tan nuestro conocimiento de cAmo la 
forma y la diversidad animales ban cam- 
biado a lo largo del tiempo geologico. 




Figura 9-8 

Cuatro ejemplos de materials fosiles. A, Pez fosil procedente de rocas de la Green River 
Formation, Wyoming. Estos peces vivieron durante el Eoceno, en el periodo Terciario, hace 
aproximadamente unos 55 millones de anos. B ( Crinoideos pedunculados (clase Crinoidea, 
p. 469), en rocas cretacicas de hace 85 millones de anos. El registro fosil de estos animales 
muestra que alcanzaron su climax millones de anos antes, comenzando desde entonces 
un lento declinar hasta nuestros dias. C, Insecto fosil atrapado en la resina de un arbol 
hace 40 millones de anos; esta resina se ha endurecido hasta constituir el ambar. D, 
Micrografia electronica de un tejido de mosca fosiiizado como en C; se ha resaltado en rojo 
el nucleo de una celuia. 


A, Fotografia de Ken Lucas/Biological Photo Sen/ice; B, Fotografia de A. J. CopleyA/isuals Unlimited. 


Los restos fosiles pueden incluir en raras 
ocasiones tejidos blandos tan bien 
conservados que son reconocibles incluso 
altcraciones celulares que se pueden 
observer jeon el microscopio electronico! 
Frecuentemente, los insectos se pueden 
en contra r en ambar, la resina fosil izada de 
ciertos arboles. Un estudio de una mosca 
conserve da en ambar de hace 40 millones 
de anos re veto estructuras 
correspond ientes a fibras mu scul a res, 
ni'iclebs, ribosomas, got as de lipidos. 
relicuio endoplasmico y mitocondrias 
(Figura 9-8D). Este caso extremo de 
consent cion se ha producido 
probablemente porque se difundieron 
sustancias quimicas de la savia de la 
planta en los tejidos del insecto 
embaIsa made. 

Interpretcmdo el registro fdsil 

El registro fosil es incomplete porque la 

conservation es selectiva. Partes del 


esqueleto de los vertebrados y conchas 
u otras estructuras duras de invertebra- 
dos dejan los me jo res resto v s (Figura 
9-8). Los animales de cuerpo blando, 
como las medusas y la mayoria de los 
gusanos, fosilizan solo bajo condiciones 
muy especiales. como las que formaron 
los depositos de esquistos de Burgess en 
la Columbia britanica (Figura 9-9). Con¬ 
diciones excepcionalmente favorables 
para la fosilizacion dieron lugar al lecho 
fosilifero precambrico del sur de Aus¬ 
tralia, los pozos de asfalto de Rancho La 
Brea (Hancock Park, Los Angeles), los 
grandes vacimientos de dinosaurios 
(Alberta, Canada, y Jensen, Utah; Figu¬ 
ra 9-10) y la Garganta de Olduvai en 
Tanzania. 

Los fosiles se disponen en capas 
estratificadas, con nuevos depositos for- 
mandose sobre los mas antiguos. Si no 
sufren alteraciones, lo que es raro, se 
produce una secuencia en la que la edad 
de los fosiles es proporcional a la pro- 
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A 


Figura 9-9. 

A, Tritobites fdsiles visibles en las rocas de 
Burgess Shale Quarry, Columbia Britanica. 

B, Animales del periodo Cambrico, hace 
aproximadamente 580 millones de ahos, 
reconstruidos a partir de fosiles 
conservados en Burgess Shale (Columbia 
Britanica, Canada). Los planes corporales 
que aparecieron de forma bastante brusca 
en este tiempo sentaron el modelo general 
de animales que hoy en dia nos son 
familiares. C, Clave del dibujo de Burgess 
Shale. Amiskwia (1), de un filo extinto; 
Odontogriphus (2), de un filo extinto; 
Eldonia (3), un posible equinodermo; 
Haiichondrites (4), una esponja; 
Anomafocaris canadensis (5), de un filo 
extinto; Pikaia (6), un cordado primitivo; 
Canadia (7), un poliqueto; Marrelia 
spfendens (8), un extraho artrdpodo; 
Opabinia (9), de un filo extinto; Ottoia (10), 
un priapulido; Wiwaxia (11), de un filo 



C 


extinto; Yohoia (12), un extraho artropodo; 
Xianguangia (13), un animal semejante a 
las anemonas; Aysheaia (14), un onicoforo 
o un nuevo filo; Sidneyia (15), un extraho 
artropodo; Dinomischus (16), de un filo 
extinto; Haflucigenia (17), de un filo extinto. 
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Figura 9-10 

Un esqueleto de hadrosaurio del Dinosaur Provincial Park, Alberta 


fundidad del estrato en que se encuen- 
tran. Hay fosiles caracteristicos que sir- 
ven para identificar determinadas eapas. 
Ciertos invertebrados marinos fosiles, 
ampliamcnte distribuidos, como diversos 
foramim'feros y equinodermos, son tan 
buenos indicadores de periodos geolo- 
gicos espedficos que se denoininan -fosi¬ 
les gula». For desgracia, los esiraios estan 
much as veces vole ados, plcgados, o 
muestran roturas (falias). Los ctepositos 
antiguos, expuestos a la erosion, pueden 
cubrirse con nuevos estratos en un piano 
diferente. Cuando estan expuestas a enor- 
mes presiones o al cal or, las rocas sedi- 
mentarias estratificadas se metamorfosean 
en cuarcita, pizarra o marinol, que tles- 
truyen los fosiles. 

fiemfjo geologico 

Mucho antes de conocerse la edad de la 
Tierra, los geologos tabularon su historia 
segun una serie de sucesos basados en 
las capas ordenadas de las rocas sedi- 
mentarias. La •■ley estratigrafica- produjo 
un sistema de datacion con las capas mas 
antiguas en la base de la secuencia y las 
mas modernas en lo alto. 1*1 liempo 
quedo dividido en eones, eras, periodos 
y epocas, como se muesira en la contra - 
cubierta final de este libro. hi liempo 
durante el ultimo eon (Fanerozoico) se 


expresa en eras (por ejemplo, Cenozoi- 
co). periodos Cpor ejemplo, Terciario). 
epocas (por ejemplo, Paleoceno), y a 
veces, divisiones menores que las epo¬ 
cas. 

A finales de los a nos cuarenta se desa- 
rrollaron los metodos radiometricos de 
datacion, para determinar la edad abso- 
luta en a nos de las formaciones rocosas. 
Actualmente se util i/an van os meiodos 
independientes, todos ellos basados en 
la iransformacion radiacliva de los ele- 
mentos existentes naturalmente en otros 
elemenios. Fstos -relojes radiactivos- son 
independientes de los cam bios de pre- 
sion y temperatura, por lo que no resul¬ 
tan afectados por aclividades geologicas, 
a menudo violentas. 

I n metodo, la datacion por potasio- 
argon, esta basado en la iransformacion 
del potasio-40 ( ,l, K) en argon-40 ( ,u Ar) 
(12%) y calcio-40 ("Ca) (88%). 

Captura de electron ^ 40 Ar 

40 K C ^ 

EmisiOn p 40 Ca 

La vida media del potasio-iO es 1300 
millones de anos. Fsto significa que la 
milad de los atomos originates se habran 
transformado en 1300 millones de anos. 


y la mitad de los restanies lo habran 
hecho al final de los siguienies 1300 
millones. Ksta iransformacion continua 
hasta que todos los atomos de potasio- 
•i() radiactivo han desaparecido. Para 
medir la edad de la roca se calcula el 
cociente entre los atomos de potasio-iO 
que cjuedan y la cantidad de poiasio- iO 
original (los mismos atomos de potasio- 
40 mils los de argon-40 y calcio-i0 en que 
se han ido transit>rmando). Fxisicn varios 
isotopos que funcionan de forma seme- 
jante para la datacion, algunos incluso 
para daiar la edad de la propia Tierra. 
I Jno de los relojes radiactivos mas utiles 
esta basado en la transformation de ura- 
nio en plomo. Con este metodo se pue¬ 
den datar rocas de mas de 2000 millones 
de anos de edad con un margen de error 
inenor del 1%. 

El registro fosil de los organismos 
macroscopicos comienza cerca tie la base 
del periodo Cambrico tie la era Paleo- 
zoica, aproximadamente 600 millones de 
anos alras. El periodo anterior al Cam¬ 
brico se denomina Preaimbrico. Aunquc 
la era Precambrica ocupa el 85% de todo 
el tiempo geologico, ha recibido mucha 
menor atencion que periodos posterio- 
res, en parte deb ido a que el petroleo. 
cjue proporciona el incentive) comercial 
para gran parte de la investigation geo- 
logica. se encuentra rara vez en forma¬ 
ciones precambrieas. Existe, sin embar¬ 
go, evidencia de vida en la era 
Precambrica: hay fosiles bien conserva- 
tlos de bacterias y algas, impresiones tie 
medusas, esptculas de esponjas, corales 
blandos, gusanos segment ados pianos y 
rastros tie otros animates. La mayoria. 
pero no todos. son fosiles microscbpicos. 

Tendencias evolntivas 

El registro fosil nos permite con templar 
los cambios evolutivos a traves de la 
mayor escala temporal. Podemos ver a 
las especies aparecer y exiinguir.se repe- 
lidamentc a lo largo del registro fosil. Una 
especie animal puede, por ter mi no 
medio, sobrevivir entre lino y die/ millo¬ 
nes de anos, aunque con grandes varia- 
ciones. Al estudiar la sustitucion de unas 
especies u otros taxones por otros a lo 
largo del tiempo, se observan tendencias. 
Las tendencias son cambios orientados 
en los rasgos caracteristicos o en los 
model os de diversidad en un grupo de 
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organismos. Las tendencies fosilcs 
demuestran clara me me el principio de 
Darwin del cambio perpetuo. Hay que 
hacer hincapie en que las tendencies se 
observan solamente a posteriori. No 
podenios predecir, a pariir de los prime- 
ros fosilcs de un grupo, cual sera el 
aspecto o la diversidad de los fosiles pos- 
teriores. FI proceso evolutivo no contie- 
ne direcciones p re deter mined as. 

IJna tendencia bien estudiada es la 
evolucion del cahallo, desde el Hoceno 
hasta el presente (.Figure 9-11). George 
Gaylord Simpson (p. 204) demos!r6 que 
esu tendencia es compatible con la (eo- 
ria evolutive darwinista. 

Los ires caractcres que mejor mues- 
tran una tendencia en la evolucion del 
caballo son el tamano corporal, la esiruc- 
lura de las patas y la estructura de los 
dientes. Si nos fi juntos en el Foceno. 
vemos much os generos v e species de 
cahallos diferentes, que se sucedieron en 
cl tiempo (Figure 9-11). Comparados con 
las cabal los acluales, los de los generos 
extinguidos eran pequenos, sus dientes 
leman una superficie de abrasion relati- 
vamente reducida y sus patas teman un 
numero de dedos comparativamente alto 
(cuatro). A lo largo de los periodos 
siguientes, Oligoceno, Mioceno, Plioce- 
no y Fleistoceno, se observa continua- 
mente c6mo aparecen nuevos generos y 
sc van extinguiendo los antiguos. Hn 
tcxlos los eases se produce un claro incre- 
mento del tamano corporal, un aumento 
dc la superficie de abrasion de los dien¬ 
tes y la reduccion del numero de dedos. 
Conforme el numero de dedos disminuia, 
cl dedo central se hacia cada vez mayor, 
hasta que fue el unico que quedo. 

No solamente se puede observar un 
cambio claro en las caracteristicas de los 
cahallos, sino tambien en el numero de 
generos (y en el numero de especies) a 
traves del tiempo. Los numerosos gene¬ 
ros de cahallos de epocas pasadas ban 
desaparecido, dejando un unico super- 
viviente. Del mismo modo, se ban obser- 
vado tendencias evolutivas relacionadas 
con la diversidad en muchos grupos de 
animates (Figura 9-12). 

Las lendencias en la diversidad f6sil 
estan producidas por diferentes frecuen- 
cias de formacion y extincion de espe¬ 
cies a lo largo del tiempo. ,;Por que algu- 
nas estirpes producen gran numero de 
especies nuevas mientras que otras esiir- 


i® 


pes dan lugar a solo unas pocas? ,;Por cjue 
diferentes linajes tienen mayores o meno- 
res frecuencias de extincion (de especies, 
generos o lamilias) a traves del tiempo? 


Eohippus 


Para responder a estos interroganies, 
debemos volver a las otras cuatro teorias 
evolutivas de Darwin (Capitulo 1). Inde- 
pendientemente de c6mo respondamos 
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Figura 9-11 

Reconstruccidn de los generos de caballos desde el Eoceno hasta la actualidad. Las 
tendencias evolutivas hacia el incremento en tamano, la complejidad de los molares y la 
reduccion del numero de dedos se muestran junto con una genealogia hipotetica de los 
generos actuales y extintos. 
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Figura 9-12 

Perfiles de diversidad de varias familias taxonomicas y diferentes grupos de animales en el registro fosil. La escala marca las eras 
Precctmbrica (PC), Paleozoica (P), Mesozoica ( M ) y Cenozoica (C). El numero de familias queda indicado por el ancho de cada silueta. 


a estas preguntas. queda claro que las 
tendencias que se ohservan en la diver¬ 
sidad animal ilustran sin lugar a dudas el 
principio de Darwin del canibio perpe- 
tuo. Si tenemos en cuenta que las res- 
tantes cuatro teorias del darwinismo des- 
cansan en la teoria del cambio perpetuo, 
los hechos que apoyen tales teorias refor- 
zaran esta. 

El origen comun 

Darwin prop use que tod os los animales 
y plantas descienden <le una finica forma 
a la que se infundio vida*. La historia de 
la vida se representa como un arbol ra¬ 
ni if icado, llama do filogenia, que pro- 
porciona a todo lo vivo una historia 
evolutiva unificada. Los evolucionistas 
predarwinianos, incluido Lamarck, abo- 
garon por orlgenes multiples e indepen- 
dientes de la vida, cada uno de los cua- 
les dio lugar a linajes que cambiaron a 
traves del tiempo pero sin ramificarse 
demasiado. Como todas las buenas teo- 
rlas cientlficas, la del origen comun hace 
varias predicciones importantes, que pue- 
den comprobarse y, potencialmente, uti- 
lizarse para rechazarla. De acuerdo con 


esta teoria, de her! am os ser cap aces de 
seguir hacia airas la genealogia de todas 
las especies modernas hasta que conver- 
gieran en linajes ancestrales que coim¬ 
part ie ran con otras especies, tan to vivas 
como extintas. Deberiamos ser capaces 
de con tin uar este proceso cada vez mas 
hacia atras a traves del tiempo evolutivo 
hasta alcanzar el primer antecesor de toda 
la vida sobre la Tierra. Todas las formas 
de vida esta nan conectadas a este arbol 
en algun punto, incluso las formas extin¬ 
tas, que representan ramas muertas. Aun- 
que reconstruir la historia de la vida de 
esta forma puede parecer casi imposible, 
de hecho se ha llevado a cabo con un 
gran exito. ^Como se ha res u el to este difi- 
cil problema? 

Homologta y reconstruction 
filogentiica 

Darwin identified la principal fuente de 
evidencia para demostrar el origen 
comun en el concepto de homologia. 
Su contemporaneo Richard Owen (1804- 
1892) utilizo este termino para designar 
-el mis mo organo en diferentes organ is - 
mos, bajo todas las variedades de forma 


y funcion-. El clasico ejemplo de homo- 
log! a es el esqueleto de las extremida- 
des de los vertebrados. Este esqueleto 
mantiene una estructura y unos patro- 
nes de conexion caracteristicos a pesar 
de sus diversas modificaciones para dis- 
tintos fines (Figura 9-13)- De acuerdo 
con la teoria de Darwin del origen 
comun, las estructuras que llamamos 
homologas representan caracterlsticas 
he red ad as, con alguna modificacibn, del 
correspondiente rasgo de un antecesor 
comun. 

Darwin dedico un libro completo, HI 
origen del hombre y la selection en rela¬ 
tion con el sexo , a la idea de que el hom- 
bre coniparte un origen comun con los 
simios y otros animales. Esta idea era 
repulsiva para el mundo victoria no, que 
reacciono con la esperada violencia 
(Figura 9-14). Darwin baso su argumen- 
tacion fundamentalmente en compara- 
ciones anatomicas entre el hombre y los 
simios. Para Darwin, las es tree has seme- 
janzas entre los monos y el hombre solo 
podlan explicarse por un ancestro 
comun. 

A traves de la historia evolutiva de 
todas las formas de vida, los procesos 
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Figura 9-13 

Las extremidades anteriores de cinco vertebrados muestran homologias esqueleticas: 
verde, humero; amarillo , radio y ulna; purpura , «mano» (carpales, metacarpales y 
falanges). Los huesos y su disposicidn son claramente homologos, a pesarde las 
modificaciones evolutivas para desarrollar distintas funciones. 



Figura 9-14 

Anuncio de 1873 de un preparado para gargarismos, ridiculizando la teoria de Darwin del origen 
comun del hombre y los primates, que no fue universalmente aceptada en vida de Darwin. 


evolutivexs generan nuevos capacities que 
se transmiten a traves cle generaciones. 
Cada vez que surge un nuevo rasgo en 
un linaje (jue sen't ancestral para otros, 
estamos contemplando la aparicion de 
una nueva homologi'a. Los modelos for- 
mados por estas homologias proporcio- 
nan la evidencia del origen comun y nos 
permiten reconstruir la ramificada histo- 
ria evolutiva de la vida. Podemos ilustrar 
todo esto con un arbol filogenetico de 
las aves ratites, que viven en el suelo 
(Figura 9-15). Una nueva homologia 
esqueletica (Figura 9-15) surge en cada 
una de las estirpes ilustradas (no se inclu- 
yen las descripciones de las homologias 
por ser excesivamente tecnicas). Los 
distintos grupos de especies situados en 
los extremos del firbol presentan di- 
ferentes combinaciones de estas ho¬ 
mologias segun sus ascendientes. Por 
ejemplo. los avestruces muestran las ho¬ 
mologias 1 a 5 y 8, mientras que los 
kiwis tienen las homologias 1.2, 13 y 15. 
Las ramas del arbol combinan estas espe¬ 
cies en una jerarquia inclusiva de gru- 
pos dentro de otros gmpos (Capitulo 11). 
Los grupos mas pequenos (especies reu- 
nidas en ramas terminates) estan conte- 
nidos dentro de otros mayores (especies 
agrupadas por ramas mayores. lo que 
incluye al tronco del arbol). Si elimina- 
mos la estructura del arbol pero mante- 
nemos los patrones de homologia obser- 
vados en los grupos terminates. todavla 
seremos capaces de reconstruir la estruc¬ 
tura ramificada de todo el arbol. Los evo- 
lucionistas comprueban la teoria del ori¬ 
gen comun mediante el estudio de los 
patrones de homologia preserves en 
todos los grupos de organismos. El 
modelo formado por todas las homolo¬ 
gias consideraclas juntas debe producir 
una estructura de Srbol de ramificacion 
simple, que representa la genealogia evo¬ 
lutiva del grupo. 

La estructura jerirquica de las homo- 
loglas es tan persistente en el mundo 
vivo que constituye la base de nuestra 
clasificaciftn sistemfttica de todas las for¬ 
mas cle vida (generos agnjpados en fami- 
lias, familias reunidas en ordenes y asi 
sucesivamente). La clasificacion jerar- 
quica precedio incluso a la teoria de Dar¬ 
win, ya que es un modelo muy claro y 
evidente, pero no fue explicada adecua- 
damente antes de Darwin. Una vez acep¬ 
tada la idea del origen comun, los bio- 
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Patrbn filogenetico establecido por estructuras homologas en el esqueleto de las aves 
ratites. Los rasgos homologos esten numerados del 1 al 12 y senalados no s6lo en las 
ramificaciones en las que aparecen, sino tambien en las aves que los presentan. Si tuviera 
que prescindir o borrar la estructura del arbol, podria reconstruirlo con exactitud, partiendo 
de la distribucibn de los caracteres homblogos en las aves que ocupan el extremo de las 
ramificaciones. 


logos comenzaron a invest igur las homo 
Ingias estructurales. moleculares y cro- 
mosomicas de todos los grupos anima¬ 
les. Tornados en conjunto. los modelos 
jerarquicos descubiertos en estos estu- 
dios nos han permitido reconsiruir los 
arboles evolutivos de muchos grupos y 
continuar investigando orros. La utiliza- 
ci6n de la teoria de Darwin para recons- 
truir la historia evolutiva de la vida y cla- 
sificar a los animales se trata en el 
Capltulo 11. 

Hay que tener en cuenta que las hipo- 
tesis evolutivas anteriores, cpie manicnian 
el origen multiple de la vida formando 


linajes no ratnificados, predicen secuen- 
cias lineales de cambio evolutive) sin una 
jerarquia en que los grupos se incluyen 
unos dentro de otros. Como las homolo- 
gias que observamos producen de hecho 
jerarquias que si presentan esia contl i- 
cion. podemos rechazar estas hipotesis. 
Tengamos en cuenta tambien que la 
argumentation creacionista, que no es 
una hipotesis cientffica, no puede hacer 
predicciones com probables a cere a de 
modelos de homologia; unicamente reeu- 
rre a excusas sobrenaturales ante cual- 
quier observation hecha por los evolu- 
cionistas. 


Ontogenia, filogenia 
y recapitulation 

La oniogenia es la hisLoria del desarrollo 
de un organismo a lo largo de toda su 
existencia. Las primeras caracteristicas 
embrionarias y del desarrollo son de gran 
ayuda para nuestro conocimiento de la 
homologia y la ascendencia coimin. Los 
estudios de ontogenia comparada mues- 
tran como la alteration evolutiva de los 
tiempos y velocidades tie desarrollo gene¬ 
ra n nuevos fenotipns, y por tanto con- 
tlucen a la divergencia evolutiva entre las 
estirpes. 

El zoologo aleman Ernst Haeckel, 
contemporaneo tie Darwin, creia que 
cada eta pa sucesiva en el desarrollo de 
un intlividuo representaba una tie las for¬ 
mas adultas que aparedan en su histo- 
ria evolutiva. Por ejemplo, la presencia 
de depresiones branquiales en el cuello 
de los embriones hunianos se interpre- 
to como indicativa de un antecesor entre 
los peces. Sobre esta base. Haeckel 
enuncio su faniosa generalizacion: la 
ontogenia (el desarrollo del it/diriduo) 
recapitida (repite) la filot>enia (desatro¬ 
th evolutivo de la especie). Esto se cono- 
cio en adelante como recap itu lac ion o 
como ley biogenetica I laeckel baso su 
ley biogenetica en la premisa tie que ti 
cambio evolutivo se produce por la adi- 
cion sucesiva de esrados al final de una 
oniogenia ancestral inaheratla, lo que 
com prime a esta ontogenia ancestral en 
las primeras eta pas del desarrollo. Esta 
notion estaba hasada c*n el conccpto tie 
Lamarck tie la herencia tie los caracteres 
adquiridos (p. 154). 

El cmbriologo del s. xix K. E. von 
Baer dio una explicacion mas satisfacto- 
ria de la relation entre ontogenia y filo- 
genia. Su argumentation se baso sen 
cillamente en que las caracteristicas 
tempranas del desarrollo eran comparti- 
das de forma mas amplia entre diferen- 
tes gmpos de animales que los caraclc- 
res mas tartlios. La Figura 9-16 muestra, 
por ejemplo, las semejanzas embriologi- 
cas en estados tempranos de organismos 
cuyas formas adultas son nuiy diferenies. 
Los adultos de animales con ontogenias 
relativamente cortas o simples a menudo 
se parecen a estados pre-atlullos de otros 
animales cuya ontogenia es mas com- 
pleja, pero los embriones tie los descen- 
dientes no tienen por que parecerso 
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Figura 9-16 

Comparacion de los arcos branquiales en 
diferentes embriones de vertebrados. 

Todos ellos se muestran aparte de sus 
correspondientes sacos vitelinos. Vease la 
notable similitud de los cuatro embriones 
en esta etapa del desarrollo. 

necesariamente a los adultos de los ante¬ 
cesores. Es mas. incluso el desarrollo tem- 
prano sufre divergencia evolutiva entre 
los gaipos y no es ran eslable como creia 
von Baer. 

Actualmente se sabe que hay un gran 
paralelismo entre la ontogenia y la filo- 
genia, pero los caraeteres de la ontogenia 
ancestral pneden trasladarse a eta pas mas 
o menos tempranas de la ontogenia de 
los descendientes. El cambio evolutivo en 
los tiempos del desarrollo se denomina 
heterocronia. un termino acunado ini- 
cialmente por Haeckel para designar las 
exce pci ones a su teona de la recapitu la- 
cion. Si la ontogenia de los descendien¬ 
tes se acerea hacia la del antecesor. de 
forma que los rasgos de la ontogenia 
ancestral aparecen en eta pas mas tem- 
pranas del desarrollo, se puede decir que 
la ontogenia recapitula la filogenia en cier- 
togrado. Sin embargo, la ontogenia tam- 
bien puede reducirse o abreviarse duran¬ 
te la evolucion: se eliminan eta pas 
terminales de la ontogenia ancestral, de 
forma que los adultos de los descendien¬ 
tes se asemejan a estaclos preadultos de 
sus antecesores (Figura 9-17). Esto invier- 
te la relacion entre la ontogenia y la filo¬ 
genia (recapitu lacion in versa), produ- 
ciendo la pedomorfosis (retencion de 
rasgos juveniles ancestrales en etapas 




Figura 9-17 

Formas acuatica y terrestre del ajolote. 

Este animal retiene la morfologfa juvenil, 
acuatica (arriba) durante su vida, a menos 
que sea forzado a la metamorfosis (abajo) 
por tratamiento hormonal. El ajolote 
evoluciono a partir de antecesores con 
metamorfosis, lo que constituye un ejemplo 
de pedomorfosis. 


ontogeneticas tardias de los descendien¬ 
tes). Como el alaigamiento o acortamiento 
de la ontogenia puede eambiar diferen¬ 
tes partes del cuerpo de forma indepen- 
cliente. a menudo vemos un mosaico de 
distintos tipos de cambios evolutivos en 
el desarrollo de un unico linaje o estirpe. 
Por ello, los cases en que tod a la onto¬ 
genia recapitula la filogenia son raros. 


Multiplicacion de especies 

Esta multiplicacion a lo largo del tiempo 
es tin corolario logico de la teona de Dar¬ 
win del origen cornun. I n punto de ranii- 
ficacion del arbol evolutivo signifies que 
una especie ancestral se ha dividido en 
otras dos diferentes. La teona de Da win 
postula que la variacion presente en una 
especie, y mils concretamente. la varia¬ 
cion que se da entre poblaciones geo- 
graficamente separadas, proporciona el 
sustrato a partir del que se forman espe¬ 
cies nuevas. Como la evolucion es un 
proceso ramificado, el ntimero total de 
especies proclucidas evolutivamente 
aumenta con el tiempo, aunque muchas 
de el las se han extinguido. Lino de los 
principals desaflos para un evolucionis- 
la es descubrir el proceso por el cual una 
especie se -divide- para constituir dos o 
mas nuevas especies. 

Antes de explorar la multiplicacion de 
las especies, debeinos decidir que enten- 
demos por -especie-. Como veremos en 


el Capitulo 11, no existe consenso res- 
pecto a la definicion de especie. Sin 
embargo, la mayoria de los biologos 
estan de acuerdo en que los criterios 
importances para el reconocimiento de 
una especie implican: (1) descender de 
una poblacion ancestral cornun, (2) com- 
patibilidad reproductora (capacidad de 
cruzarse) interna e incompatibilidad 
reproductora entre especies, y (3) man- 
tenimiento, dentro de la especie, de cohe¬ 
sion genotipica y fenotipica (ausencia de 
diferencias bruscas entre poblaciones en 
cuanto a frecuencias al£licas [ver el lexto 
que sigue] y aspecto de los organismos). 
El criterio de la compatibilidad repro¬ 
ductora ha recibido la mayor atencion en 
los estudios sobre la formacion de las 
especies, proceso que tambien se cono- 
ce como especiacion. 

Los factored biologicos que impiden 
que especies diferentes se entrecaicen se 
denominan barreras reproductoras. El 
problema primario de la especiacion es 
descubrir como dos poblaciones inicial- 
mente compatibles desarrollan barreras 
reproductoras cjue las convierten en lina- 
jes diferentes que evolucionan por sepa- 
rado. ^Como pueden las poblaciones 
diverger unas de otras mientras mantie- 
nen una compatibilidad reproductora 
completa dentro de cada poblacion? 

Las barrens reproductoras entre pobla¬ 
ciones nonnalmente evolucionan de fonna 
gradual. La evolucion de tales barreras 
reproductoras requiere que las poblacio- 
nes divergences se manlcngan ftsicamon¬ 
te separadas durante largos periodos de 
tiempo. Si las poblaciones divergentes se 
reunieran antes de que hi s barreras repro¬ 
ductoras se hayan const it uiclo por com¬ 
plete), se produciria un entrecruzamiento, 
y las poblaciones se fusionarian. La espe- 
ciacion por divergencia gradual en los ani- 
males puede requerir extraordinarios 
periodos de tiempo, quizas de 10 000 a 
100 000 anos o mas. El aislamiento geo- 
grallco seguido de divergencia gradual es 
el mecanismo mas eficaz para que se pro- 
duzca una ban-era reprcxJuciora, y muchas 
evolucionistas consideran la separacion 
geografica como un prerrequisito para la 
especiacion. 


Especicicidn alopdtrida 

Las poblaciones alopatridas (-en otra 
patria-) de una especie son aquellas que 
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Figura 9-18 

El profesor Ernst Mayr, uno de los 
principales responsables de nuestro actual 
conocimiento de la especiacion y de la 
evolucibn en general. 

ocupan areas geograflcamente separadas. 
No se mezclan activamente, pero proba- 
blemente lo harian si no existieran las 
barreras geograficas entre ellas. La espe¬ 
ciacion que resulta de la aparicion de 
barreras reproductoras entre poblaciones 
geograficamente separadas se conoce 
como especiacion alopatrida o espe¬ 
ciacion geografica. Las poblaciones sepa¬ 
radas evolucion an independientemente 
y se adaptan a sus distintos entornos, 
generando barreras reproductoras como 
resultado de sus distintas vias evolutivas. 
Ernst Mayr (Figura 9-18) ha contribuido 
enormemente a nuestro conocimiento de 
la especiacion alopatrida a traves de sus 
estudios de la especiacion en aves. 

La especiacion alopatrida comienza 
cuando una especie geneticamente cohe- 
rente se divide en dos o mas poblacio¬ 
nes separadas geograficamente. Esto 
puede ocurrir de dos formas: por espe¬ 
ciacion vicariante o por un suceso fun- 
dador. La especiacion vicariante se ini- 
cia cuando se producen cambios 
climaticos o geologicos que fragmentan 
el habitat de una especie, dando lugar a 
barreras impenetrables que separan 
poblaciones diferentes. Por ejemplo, una 
especie de mamifero que viva en un bos- 
que bajo puede quedar dividida por el 
levant a miento de una barrera montano- 
sa, por el hundimiento y posterior inun- 
dacion de una falla o por cambios cli¬ 


maticos que conviertan en pradera o 
desieito parte del bosque. 

La especiacion vicariante tiene dos 
consecuencias importantcs. Aunque la 
poblacion ancestral se fragmenta, sus par¬ 
tes quedan generaImente casi intactas. El 
proceso vicariante no induce por si 
mismo cambios geneticos por reducir las 
poblaciones a pequenos tamahos o por 
trasladarlas a entornos diferentes. Otra 
consecuencia imporlante es que los mis- 
mos acontecimientos vicariantes pueden 
afectar simultaneamente, fragmentando- 
las, a distintas especies. Por ejemplo, la 
fragmentacion del bosque descrita m<ls 
arriba probablemente tendra efectos 
sob re tmichas y muy di versus especies, 
como salamandras, ranas, caracoles y 
muchos otros habitantes ciel bosque. De 
hecho, se observe n los mismos patrones 
geograficos entre especies estrechamen- 
te relacionadas en distintos grupos de 
organismos cuyas necesidacles ambien- 
tales son similares, lo que refuerza soli- 
damente la evidencia de la especiacion 
vicariante. 

La otra alternative para iniciar una 
especiacion alopatrida es que un peque¬ 
no numero de individuos de una especie 
se separe y emigre a una localidad dis- 
tante, donde no existan otros miembros 
de su especie. Estos individuos estable- 
cen una nueva poblacion en lo que se 
denomina un suceso fundador. La espe¬ 
ciacion alopatrida producida por sucesos 
fundadores se ha observado en las mos- 
cas de la fruta natives de Hawaii. Este 
archipielago presenta numerosas man- 
chas de bosque separadas por corrientes 
de lava. En raras ocasiones, vientos fuer- 
tes pueden transporter un pequeno grupo 
de moscas de un bosque a otro, donde, 
aisladas, son el principio de una nueva 
poblacion. A veces, una unica hembra 
fecundada puede iniciar una nueva 
poblacion. Al contrario de lo que ocurre 
en la especiacion vicariante, la nueva 
poblacion tiene inicialmente un tamano 
muy pequeno, lo que puede alterar su 
estructura genetica. Cuando esto ocurre, 
los caracteres fenotipicos que eran esta- 
bles en la poblaciftn ancestral sufren 
variaciones inesperadas en la nueva 
poblacion. Conforme la variacion recien 
expresada se selecciona por selecci6n 
natural, se producen grandes cambios en 
las propiedades fenotipicas y reproduc¬ 
toras, favoreciendo la evolucion de barre- 


ras reproductoras entre la poblacion 
ancestral y la recientemente fundada. 

Sorprendentemente, muchas veces 
extraemos los mejores conocimientos 
sobre la genetica de la especiacion alo¬ 
patrida de aquellos casos en los que 
poblaciones inicialmente separadas vuel- 
ven a ponerse en contacto antes de que 
las barreras reproductoras se hayan for- 



Figura 9-19 

Salamandras de razas puras e hibridas. El 
hibrido es de aspecto intermedio entre las 
poblaciones parentales. A, Plethodon 
teyahafee , raza pura, con motas blancas; 
B, Hibrido entre la moteada R teyahafee y 
P jordanii, de patas rojas, con pequenas 
motas blancas y patas rojas; C, P. jordanii , 
raza pura de patas rojas. 
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Comephorus baikalensis 



Cottocomephorus inermis 


Cotius knere 






Cottinella boulengeri Procottus jeittefesi minor 


Figura 9-20 

Loscotos del lago Baikal son el resultado de la especiacidn en un unico lago. 


mado por complete). La mezcla que se 
produce entre las poblaciones divergen- 
(es se denomina hibridacion. y los des- 
cendientes de estos cruces se conocen 
como hibridos ( Figura 9-19). Estudian- 
do la genetica de las poblaciones hibri- 
das podemos identificar la base genetica 
de las barreras reproductoras. 

Los biologos distinguen a menudo 
entre las barreras reproductoras que impi- 
den la fecundacion (barreras preaparea- 
miento) de aquellas que impiden el cre- 
cimiento y desarrollo, la supervivencia o 
la reproduccion del individuo hihrido 
(barreras postapareamiento). Las barre¬ 
ras preapareamiento pueden dar lugar a 
que los miembros de poblaciones diver- 
gentes no se reconozcan reciprocamen- 
tecomo pareja potential o bien no pue- 
dan completar con exito el ritual de 
apareamiento. En ciertos casos, los orga- 
nos genitales del macho y la hembra de 
diferentes pol)laciones son incompatibles. 
En otros, las barreras preapareamiento 
son estrictamente de comportamiento, 
aunque los miembros de las distintas 
especies sean fenotipicamente casi iden- 
ticos. Especies diferentes que no se pue¬ 
den distinguir por su aspecto reciben el 


nombre de especies gemelas. Las espe¬ 
cies gemelas se generan cuando las 
poblaciones alopatridas divergen en los 
tiempos de reproduccion o en las sena- 
les auditivas, quimicas o de comporta¬ 
miento que se requieren para la copula. 
La divergence evolutiva en estos carac- 
teres puede dar lugar a barreras preapa¬ 
reamiento efectivas sin que se aprecien 
cambios obvios en el fenotipo del orga- 
nismo. Las especies gemelas se dan en 
grupos de animales tan distintos como 
los ciliados, las moscas y las salamandras. 

Especiacion simpatrida 
(no alopdtrida) 

,;Puede alguna vez producirse especia¬ 
cion sin separacion geografica de pobla¬ 
ciones? A veces es dificil recurrir a la 
especiacion alopatrida, en situaciones en 
que muchas especies estrechamente rela- 
cionadas se encuentran juntas en areas 
restringidas, donde no existen indicios de 
barreras fisicas que impidan la dispersion. 
Por ejemplo, varios grandes lagos de todo 
el mundo albergan un elevado numero 
de especies de peces estrechamente 
emparentadas. Los mayores lagos de 


Africa (Malawi, Tanganica y Victoria) alo- 
jan muchas especies de peces ctclidos 
que no se encuentran en otro lugar. De 
igual modo, el lago Baikal en Siberia 
contiene muchas especies diferentes de 
cotos (peces del genero Coitus y otros 
generos emparentados) que no se en¬ 
cuentran en ningun otro lugar del mundo 
(Figura 9-20). Es dificil suponer que estas 
especies hayan surgido en otro sitio que 
en los lagos en que viven, y ademas estos 
lagos son jovenes en terminos evolutivos 
y no presentan barreras am bien tales apa- 
rentes que pudieran fragmentar las pobla¬ 
ciones de peces. 

Para explicar la especiacion de los 
peces en los lagos y otros ejemplos seme- 
jantes se ha elaborado la hipotesis de la 
especiacion simpatrida (en la misma 
patria). De acuerdo con esta hipotesis, las 
diferentes poblaciones de una especie se 
especializan para ocupar diferentes 
nichos de su entorno. Mediante la elec¬ 
tion y el uso de habitat muy espetificos 
de una unica area geografica, las distin¬ 
tas poblaciones alcanzan una separacion 
fisica y adaptativa suficiente como para 
constituir barreras reproductoras. Por 
ejemplo, las especies de ciclidos de los 
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Figura 9-21 

Un posible modelo de la evolucidn de los 
13 pinzones de Darwin en las islas 
Galapagos. Se postulan tres etapas: 

(1) Pinzones inmigrantes procedentes del 
continente sudamericano llegan a las 
Galapagos y colonizan una isla; (2) Una 
vez establecida la poblacion, los pinzones 
se dispersan a las otras islas, en las que 
se adaptan a nuevas condiciones y 
cambian geneticamente, y (3) tras un 
perfodo de aislamiento, se establecen 
contactos secundarios entre distintas 
poblaciones. Las dos poblaciones Megan a 
constituir especies independientes si no 
pueden cruzarse con exito. 


lagos africanos son muy diferentes unas 
de otras en cuanto a sus especializacio- 
nes alimentarias. En muchos organismos 
parasitos, particulannente en los insectos 
parasitos, poblaciones distintas pueden 
valerse de hospedadores diferentes, lo 
que proporciona la necesaria separacion 
para que surjan barreras reproductoras. 
Sin embargo, se ban criticado cases en 
los que se suponia una especiacion sim- 
patrida, porque la divergencia reproduc- 
tora de las distintas poblaciones no siem- 
pre queda suficientemente demostrada, 
lo que deja abierta la posibilidad de que 
estemos observando menos especies dife¬ 
rentes de lo que creemos. 

La aparicion repentina de la especia¬ 
cion simpatrida es mas aparente en las 
plantas superiores. Se cree que entre una 
tercera parte y la mitad de las especies de 
plantas con flores ban evolucionado por 
poliploidia (duplicacion del numeix) de crx> 
mosomas). sin un aislamiento geografico 
previo de las poblaciones. Sin embargo, en 
los animates, la especiacion por poliploi¬ 
dia es un acontecimiento exceptional. 

Radiacion adaptativa 

La production de especies ecologica- 
mente distintas o diversas a partir de un 
origen ancestral conuin se denomina 
radiacion adaptativa. Algunos de los 
niejores ejemplos de radiacion adaptati¬ 


va estan asociados a lagos c islas jovenes, 
que coastituyen la fuente de nuevas opor- 
tunidades evolutivas para organismos 
acuaticos y terrestres. respectivamente. 
Las islas oceanic as formadas por activi- 
dad volcanica estan inicialmente clespro- 
vistas de vida, v son colonizadas gra- 
dualmente por plantas y animates desde 
un continente o desde otras islas median- 
te sucesos fundadores independientes. 
Los «colonos» encuentran situaciones 
ideates para la diversification evolutiva, 
ya que los recursos ambientales que esta- 
ban fuertemente explotados por otras 
especies en el continente de origen se 
encuentran libres para ser ocupados en 
la isla, escasamente poblada. Los archi¬ 
pelagos, como el de las islas Galapagos, 
aumentan en gran manera las oportuni- 
dades tanto para los sucesos fundadores 
como para la diversification ecologica. El 
archipelago en conjunto esta aislado del 
continente, y cada isla est& geografica- 
mente aislada de las otras por el mar; ade- 
mas, cada isla es distinta a las otras en sus 
canicteristicas fisicas, climaticas y bioticas. 

Los pinzones de las Galapagos ilustran 
claramente la radiacion adaptativa en un 
archipielago oceanico (Figuras 9-21 y 
9-22). Los pinzones de las Galapagos (el 
nombre de -pinzones de Darwin* fue 
popularizado en los anos cuarenta por el 
ornitologo ingles David Lack) son parien- 
tes cercanos, pero cada especie difiere de 


las otras en el tamano y forma del pi to y 
en sus babitos alimentarios. Si los pinzo¬ 
nes hubieran sido creados especial men- 
te, se bubiera debiclo producir la extrana 
coincidencia de que aparecieran 13 tipos 
muy similares de pinzones en las islas 
Galapagos yen n ingun otro lugar. Los pin¬ 
zones de Darwin clescienden de una unica 
poblacion ancestral que llego desde el 
continente y colonizo subsecuentemente 
las distintas islas del archipielago. Los pin¬ 
zones experimentaron una radiacion adap¬ 
tativa. ocupando habitat que les hubieran 
sido negados en tterra firme, por la pre- 
sencia de otras especies mejor adaptadas 
para explotar dicbos habitat. Los pinzo¬ 
nes de las Galapagos asumieron entonces 
caracteristicas de familias del continente. 
tan diversas y tan poco relacionadas con 
los pinzones como las cumicas o los paja- 
ros carpinteros. LJn decimocuarto pinzon 
de Danvin ballado en la isla de los Cocos, 
un apartado islote muy ill norte del archi¬ 
pielago de las Galapagos, tiene un aspec- 
to muy similar a los pinzones de las Gala¬ 
pagos y casi con seguridad desciende de 
la misma poblacion ancestral. 

Gradualismo 

La teoria de Daiwin del gradualismo se 
opone a los argumentos en favor del ori¬ 
gen repentino de las especies. Las peque- 
Aas diferencias, como las que podemos 
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Figura 9-22. 



observer hoy entre los organismos de una 
misma poblacion. son la materia prima a 
partir de la cual evolucionaron las prin¬ 
cipals formas de vida. Esta teoria corn- 
pane con el uniformismo de Lyell la idea 
de que no debemos exp Hear los cambios 
del pasado invocando sucesos catastro- 
ficos que no se observan en la actuali- 
dad. Si en tales sucesos catastroficos se 
originaron nuevas especies, deberiamos 
poder observar tal cosa en la actualidad, 
y no es asi. En su lugar presenciamos 
pequenos pero continuos cambios en los 
fenotipos presences en las poblaciones 
naturales. Estos cambios continuos sola- 
mente pueden proclucir grandes diferen- 
cias entre las especies si se acumulan a 
lo largo de millones de anos. Un enun- 
ciado simple de la teoria del gradualismo 
de Darwin es que la acumulacion de 
cambios cuantitativos conduce a la apa- 
ricion de cambios cualitativos. 


A, Radiacion adaptativa en diez especies de pinzones de Darwin de la isla de Santa Cruz, 
una de las islas Galapagos; se muestran las diferencias en los picos y los hdbitos 
alimentarios. Aparentemente, todos descienden de un pinzdn ancestral comun procedente 
de Sudamdrica. B, Pinzon carpintero, una de las 13 especies de pinzones de las 
Galapagos, utilizando una ramita como herramienta para alimentarse. Este pinzon trabajd 
durante unos 15 minutos hasta encontrar y extraer una oruga de una grieta en el arbol. 


Mayr (Figura 9-18) establece la iinpor- 
tante diferencia entre gradualismo pobla- 
cional y gradualismo fenodpico. El gra- 
duaiismo poblacional supone C[ue los 
nuevos rasgos se asientan en una pobla¬ 
cion mediante el incremento de su fre- 
cuencia desde una pequena fraccion ini- 
cial de la poblacion hasta una mayoria. 
El gradualismo poblacional esta bien esta- 
blecido y no da lugar a controversial. El 
gradualismo fenodpico propone cjue 
los nuevos rasgos. incluso los que son 
muy diferentes de los ancestrales, se pro- 
ducen por una serie de pequenos pasos 
graduales. 

Gradualismo fenotipico 

Esta teoria fue controvertida cuanclo lo 
propuso Darwin, y lo sigue siendo aCin. 
No todos los cambios fenotipicos son 
pequenos y se acumulan gradualmcnte. 
Algunas mutaciones que aparecen en la 
cria artificial, tradicionalmente llamadas 
«monstruos*, cambian sustancialmente el 
fenotipo en un solo paso. Casos de ena- 
nismo son relativamente frecuentes en 
especies como el hombre, el perro y la 
oveja, y se han utilizado por los criado- 



Figura 9-23 

Esta raza de corderos nacid por una 
«mutacion deportiva» que condujo al 
enanismo de las extremidades. Muchos de 
los contemporaneos de Darwin le criticaron 
por su opinion de que tales mutaciones no 
eran importantes en el proceso de la 
seleccion natural. 

res de animales para conseguir resuku¬ 
dos apetecidos; por ejemplo. un mons- 
tmo con las patas deformes se utilizo para 
conseguir un tipo de ovejas incapaz de 
saltar setos, lo que las hacia faciles de 
guardar y vigilar (Figura 9-23). Muchos 
colegas de Darwin, que aceptaron sus 
otras teorias, consideraron el graclualimo 
fenodpico como una exageracion. Si las 
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Divergencia 

morfologica 

Figura 9-24 

Modelo gradualists para los cambios 
evolutivos mortologicos. que considers que 
estos se producen continuamente a lo 
largo del tiempo geologico (millones de 
anos) Las bifurcaciones seguidas de 
divergencia gradual conducen a la 
especiacion. 

mutaciones -monstmosas- se pueden usar 
en la cria de animates, ,;por que dehemos 
excluirlas de la teoria de la evolucion? 
Algunos han replicado en favor del gra¬ 
dual ismo que tales mutaciones tienen 
siempre efectos colatemles negativos que 
impcdinan su supervivencia en pobla- 
ciones naturales. Claro esta, calx* pre- 
guntarse si la oveja de patas atrofiadas, a 
pesar de su airaerivo para los ganaderos, 
se propagaria eon exito en la naturaleza 
en presencia de sus parientes de patas 
largas. 

Eqit i lib rio pit nt it a do 

Si observaramos el gradual ismo durwi- 
nista sobre una escala de tiempo geolo¬ 
gico, podrfamos esperar encontrar en el 
registro fosil una larga serie de formas 
iniermedias que conectaran los fenotipos 
de las poblaciones ancestrales y las des- 
cendientes (Figura 9-24). teste modelo pre- 
decible recibe el nombre de gradualis 
mo filetico. Darwin reconocio que este 
gradual ismo filetico no a pa recta en el 
registro fosil. Los estudios llevados a cabo 
desde los tiempos de Darwin han fraca- 
sado aparenlemente en producir la espe- 
rada serie continua de losiles. ^Signifies 
esto que el registro fosil refuta la teoria 
del gradual ismo? Darwin lo niega. argti- 
mentando que el registro fosil es ttema- 
siado imperfeclo coma para conservar 
series de transicion. Aunque la evolucion 
es un proceso lento para nosotros, es 



Figura 9-25 

El modelo del equilibrio puntuado 
considera que el cambio evolutivo se 
concentra en sucesos relativamente 
r^pidos de especiacion ramificada (Isneas 
laterales) seguido de prolongados periodos 
sin cambios a traves del tiempo geoldgico 
(millones de anos). 

rapido con relacion a la vcloeklad con 
que se acumulan y format! buenos depo¬ 
sit os fosiles. Sin embargo, otros han opi 
nado que las bruscas apariciones y extin- 
ciones de especies en el registro fosil nos 
conducen por luerza a la conclusion de 
que el gradual ismo filetico es raro. 

Niles Fldredge y Stephen Jay Gould 
han propuesio el equilibrio puntuado 
para explicar los cambios evolutivos dis- 
coniinuos que se observan a lo largo del 
tiempo geologico. FI equilibrio puntua- 
do establece que la evolucion fenotipicu 
se concentra en momentos relativamen¬ 
te breves de especiacion ramificada. 
seguidos por intervalos mucho mas lar¬ 
gos de quictud evolutive (Figura 9-25). 
La especiacion es un suceso episodico, 
que se produce durante un perfodo de 
aproximadamente 10 000 a 100 000 anos. 
Como las especies pueden sobrevivir 
durante 5 a 10 millones de anos, el 
momento de especiacion es un institute 
geologico, que representa el l n u o menus 
de la vida de una especic. No obstante, 
die/ mil anos es tiempo mas que sufi- 
ciente para que la evolucion darwiniana 
lleve a cabo cambios geneticos dramati- 
cos. ( na pequena parte de la existencia 
de una estirpe o linaje en evolucion es 
responsible de la mayoria de los cam¬ 
bios evolutivos observables. 

El proceso de especiacion alopatrida 
por sucesos lundadores proporciona una 
posible explication para el equilibrio 
puntuado. Kecordemos que la especia¬ 


cion inducida por una -colonization- 
requiere la rotura del equilibrio genetico 
en una poblation pequena y geografica- 
mente perilerica. Estas poblaciones 
pequenas tienen pocas probabilidades de 
quedar conservadas en el registro fosil. 
Tras el establccimiento y estabilizacion 
tie tin nuevo etjuilibrio genetico, la nueva 
poblacion puede aumentar su tamano, 
incrementando asi la posibilidad de que 
algunos de sus miembros fosilicen. 

Los evolucionistas que lamentaron 
durante canto tiempo la imperfection del 
registro fosil vieron abrirse en 1981 una 
pagina completa, «sin censura». de la his- 
toria fosil en Africa. Peter Williamson, un 
paleoncologo britanico que se encontra- 
ba trabajando en lechos fosiles de 400 m 
de espesor cerca del lago Turkana, dio a 
conocer un registro sorprendentemente 
claro de un proceso de especiacion en 
caracoles dulciacuicolas. La geologia de 
la cuenca del lago Turkana revela una 
historia de inestabilidad, Terremotos., 
erupciones volcanicas y cambios clima- 
ticos produjeron subidas y bajadas del 
nivel del agua. a veces de cientos de pies. 
iVece estirpes o linajes de caracoles mos- 
traban largos periodos de estabilidad. 
interrumpidos por breves cpocas de cam- 
bios rapidos en la forma de la concha 
cuando las poblaciones tie caracoles se 
fragmentaban por las aguas en retiratla. 
Estas poblaciones divergieron para for¬ 
mal' nuevas especies. que permaneciemn 
inalteradas, como lo atestiguan gruesos 
tlepositos, antes de extinguirse v ser rern- 
plazadas por especies descendientes. Las 
transiciones se produjeron en periodos 
entre 5000 y 50 000 anos. On los pocos 
metros cle sedimento correspondientes a 
las epocas de especiacion se podian 
observar todas las formas tie transition. 
El estudio de Williamson coincide per¬ 
fect a mente con el modelo de equilibrio 
puntuado de Eklredge y Gould. 

Skij:cci6n natural 

Esta es la pieza central de la teoria tie la 
evolution de Darwin. Nos proporciona 
una explication natural para los origenos 
cle la adaptation, lo cjue incluye todos 
los atributos del desarrollo. del compor- 
ramienio. anatomieos y fisiologicos que 
mejoran la capacitlad del organ ismo para 
ulilizar los recursos ambientales con el 
fin tie sobrevivir y reprotiucirse. Darwin 
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desarrollo sn teoria cle la selection natu¬ 
ral como una serie de cinco observacio- 
nes y tres implicaciones deducidas de 
aquellas: 

Observacion 1: Los organismos tie- 
nen una gran fertilidad potenciaL Tod as 

las poblaciones producen gran numero de 
gametas y, potencialmente, un gran nume¬ 
ro de descendientes en cada genera cion. 
El tamano de la poblacion aumentaria 
exponencialmente a una velocidad enor- 
me si totlos los individuos prcxlucidos en 
cada generacion sobrevivieran y se repro- 
dujeran. Darwin calculo que incluso en 
una especie de crecimiento lento, como el 
elefame. una sola pareja que criara desde 
los 30 hasta los 90 arios aunque solamen- 
tetuviera seis crias, producina 19 millones 
tie descendientes en 750 anos. 

Observacion 2: Las poblaciones 
naturales generalmente mantienen 
un tamano constante, excepto cam- 
bios menores. Las poblaciones natura¬ 
les fluctuan de tamano durante genera 
ciones y a veces se extinguen, pero 
ninguna poblacion natural presenta el 
crecimiento exponencial continuo que, 
teoricamente, poclria alcanzar por su 
capacidad reproductora. 

Observacion 3: Los recursos natu¬ 
rales son limitados. El crecimiento 
exponencial de una poblacion natural 
requeriria recursos naturales ilimitados 
para proporcionar alimento y abrigo a la 
poblacion en expansion, pero los recur- 
sos naturales son finitos. 

Implicacion 1: Existe una continua 
lucha por la exist eticia entre los 
miembros de una poblacion. Los super- 
vivientes representan solamente una parte, 
a menu do muy pecjuena, de las individuos 
prcxlucidos en cada generacion. Darwin 
escribio en Sob re el origen cle las especies: 
«es la doctrina de Malthus aplicada con 
multiples fuerzas al conjunto de los reinos 
animal v vegetal». La lucha por alimento, 
refugio y espacio vital se hace mas seve- 
ra conforme la superpoblacion aumenta. 

Observacion 4: Todos los organis¬ 
mos muestran variacion. No hay dos 
individuos exactamente iguales. Se dii'e- 
rendan en tamano, color, fisiologia. con- 
ducta y nmchos otros aspectos. 

Observacion 5: La variacion es 
heredable. Darwin se percato de que los 
hijcxs lienclen a parecerse a sus progeni- 
lores, aunque no llego a entender como. 
El mecanismo hereditario descubicrto por 


Gregor Mendel se aplicaria a la teoria de 
Darwin muchos anos mas tarcle. 

Implicacion 2: Entre los distintos 
organismos dc una poblacion se dan 
una reproduccidti y una superviven - 
cia difereticiales . La supervivencia en 
la lucha por la existencia no se produce 
a I azar con respecto a la variacion here¬ 
ditaria de la poblacion. Ciertos rasgos 
confieren a sus poseedores ventaja sobre 
los demfls al servirse del entorno para la 
supervivencia y la reproduction eficaces. 

Implicacion 3: Durante muchas 
generaciones, la supervivencia y la 
reproduce ion diferenciales generan 
nuevas adaptaciones y nuevas espe¬ 
cies. La reproduction differencial tie los 
distintos organismos transforma graclual- 
mente las especies v desemboca, a largo 
plazo, en la *mejora* tie los tipos o mcxle- 
los. Darwin sabia que el hombre utiliza 
muchas veces la variacion heredable para 
conseguir nuevas razas, mas litiles, tie 
plantas y ganatlo. La selection natural , 
actuando durante millones tie anos, seria 
incluso mis eficaz para producir nuevos 
tipos o modelos que la seiecci6n artificial 
que se lleva a cabo dentro de los I (mites 
tie una vida humana. La selection natural, 
actuando intlepentlientemente sobre po¬ 
blaciones separates geognificamente, liana 
que tlivergieran una tie otra, protluciendo 
por tanto las barreras reproductoras que 
conclucen a la c\speciaci6n. 


Lt popular fnise ^supervivencia de los 
mas aptos u no fue creatla por Darwin, 
sino que hie acunada linos poeos anos 
antes por el filosofo britanico Herbeil 
Spencer, quien se anticipo algo a los 
principios tie Darwin sobre la evolution. 
Desgraciadamente, la Erase se relaciono 
mas tarcle con la agresion y la violencia 
de un nuinclo sangriento y competilivo. 

De liecho. la selection natural opera a 
traves de muchas otras earacteristicas de 
los seres vivos. El animal mejor adaptatlo 
puede ser ci mds cuidadoso o el mas 
amoroso. La clestreza en la lucha es 
solamente uno de los varios metlios 
hacia el exito reprotluctor. 

La selection natural se consitlera a 
menutlo como un proceso con dos eta- 
pas: un componente rcgitlo por el azar 
v oiro no tlominado por ti. La aparicion 
de variation entre los organismos es el 


componente a I azar. El proceso tie muta¬ 
tion no genera con preferential rasgos 
favorables al organismo; si hay alguno. 
probablemente el opuesto tambien se da. 
El componente no sujeto al azar es la 
supervivencia cle los distintos rasgos, que 
queda determinada por la eficacia de 
estos al permitir a sus poseedores sobre- 
vivir y reproducirse. La supervivencia y 
la reproduction diferenciales entre dife- 
rentes organismos se conocen hoy como 
extraccion, y no cleben equipararse a la 
selection natural. Actualmente sabemos 
que incluso los proeesos al azar (tleriva 
genetica, p. 174) puetlen producir esta 
extraction entre distintos organismos. La 
selection establece c[ue la extraction se 
produce porque ciertos rasgos confieren 
a sus poseedores uentajas en la supervi¬ 
vencia yen la reproduccion con respec¬ 
to a otros organismos que carecen tie 
estos caracteres. La selection es, por 
tanto, una causa especifica tie extraction. 

La teoria de Darwin tie la seleccion 
natural ha sido tlesafiada repetitlamente. 
Uno de estos desafios propone que la 
variacion dirigida (no al azar) gobierna 
el cambio evolutive. En las decatlas alre- 
tledor tie 1900, varias teoiias evolutivas 
denominadas colectivamente ortogene¬ 
sis propusieron que la variacion posee 
un -momento-, t|ue fuerza a una estirpe 
a evolucionar en una direction determi- 
nacla, no siempre adaptativa. El extinto 
alee irlantles fue un popular ejemplo tie 
ortogenesis; la variation alimento con 
preferencia el tamano de las astas, y la 
seleccion natural fue incapaz tie parar 
este proceso hasta que las astas fueron 
tan grandes que condujeron a la especie 
a la extinci6n (Figura 9-26). La ortoge¬ 
nesis explicaba como rasgos en aparien- 
cia no adaptalivos potlian llevaral decli- 
ve tie una especie. Sin embargo, la 
investigation genetica posterior sobre la 
naturaleza de la variacion rechazo las pre- 
tlicciones geneticas tie la ortogenesis. 

Otra criticu recurrente a la selecci6n 
natural es que no puetle generar nuevas 
estructuras o especies, sino unicamente 
modificar las cjue ya existen. La mayoria 
tie las estructuras no habiian potlido lle¬ 
va r a cabo, en sus primeras etapas evo¬ 
lutivas, las funciones que realizan cuan- 
tlo estan tlesanoliadas por completo. por 
lo que no esta muy claro como potlria 
haberlas favorecitlo la selection natural. 
^;Que ulilidatl tiene un ala a medio for- 
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Figura 9-26 

El alee irlandes, una especie fosil que se 
utilizo para apoyar la idea ortogenetica de 
que la variacion lievo a las astas a ser tan 
grandes, lo que condujo a la especie a la 
extincion. 

mar o un rudimento cle pluma para un 
ave voladora? Para responder a esta criti- 
ca se propone que las estructuras evnlu- 
cionaron inicialmente para propositos dis- 
tintos a I os actuales. Las pin mas 
rudimentarias pueden Haber sido utiles 
para la termorregu laci6n, por ejemplo. Su 
pa pel en el vuelo ha bn a evolucionado 
mas Lirde, al adquirir incidentalmente pro- 
piedades aerodinamicas que permitieron 
su seleccion para la mejora del vuelo. 
Como los cambios estructurales que sepa- 
ran a miembros de distintas especies son 
del mismo tipo que los que observamos 
en una misma especie, no parece razo- 
nable suponer que la seleccion nunea 
traspasara el limite de la especie. 

Revisiones de 

LA TEORIA DE DARWIN 

Neodarwinismo 

El punto dfibil mas importante de la teo- 
ria de Darwin fue la falta de una identi- 
(icacion correcta del mecanismo de la 
herencia. Darwin veia la herencia como 
un fenomeno de mezclu, en el que los 
rasgos de los padres se amalgamaban en 
la descendencia. Darwin invoco tambicn 
la hipotesis de Lamarck de que un orga- 
nismo podia alterar su herencia median- 
te el uso y desuso de partes del cuerpo 
y a traves de la influencia directa del 
enlorno. August Weissmann rechazo la 


herencia lamarckiana al demostrar expe- 
rimentalmente que las modificaciones 
que sufre un organismo durante su vida 
no alteran su herencia (Capitulo 7), y en 
consecuencia revis6 la teoria de Darwin. 
Actualmente se utiliza el t£rmino neo¬ 
darwinismo para designar a la teoria de 
Darwin revisada en este sentido por 
Weissmann. 

La genetica mendeliana aclaro even- 
tualmente la herencia de caracteres 
requerida por la teoria de la selecciftn 
natural de Darwin (p. 129). Ironieamen- 
te. cuando se redescubrio el trabajo de 
Mendel en 1900, se consider*) como 
opuesto a la teoria de la seleccion natu¬ 
ral. Cuando se descubrieron las primeras 
mutaciones en los primeros anos de la 
dbcada de 1900, la mayoria de los gene- 
tisras pensaron que producian nuevas 
especies en grandes y unicas etapas. Asi, 
relegaron a la seleccion natural al pa pel 
de “verdugO”, como una fuerza negativa 
que unicamente se limitaba a eliminar a 
los claramente inadaptados. 

ApariciOn del darwinismo 

MODERNO: LA TEORIA SENTETICA 

En los anos treinta, una nueva genera - 
cion de genetislas empezo a contemplar 
la teoria de Oar win desde otro punto de 
vista. Se irataba de estudiosos de la gene¬ 
tica de las poblaciones, cientificos que 
investigaban la variacion en poblaciones 
naturales de animales y plantas, con unos 
conocimientos solidos de estadistica y 
matemalieas. Gradualmente surgio una 
nueva y poderosa teoria que hermano a 
la genetica de poblaciones. la paleonto- 
logia, la biogeografia, la embriologia, la 
sistemStica y la etologia en un marco clar- 
winiano. 

La genetica de poblaciones estudia la 
evolucion como un cambio en la com¬ 
position genetica de las poblaciones. Con 
el fortalecimiento de esta ciencia, la bio- 
logia evolutiva quedo dividida en dos 
parcelas diferentes. La microevolucion 
es el campo que estudia los cambios evo- 
lutivos en las frecuencias de distintas for¬ 
mas alelicas de los genes en las pobla¬ 
ciones. La macroevoIuci6n estudia la 
evolucion a gran escala, abarcando el ori- 
gen de nuevas estruct uras en los orga- 
nismos, de nuevos diseftos. de tenden- 
cias evolutivas, la radiation adaptativa, 
las relaciones filogeneticas entre las es¬ 


pecies y las extinciones masivas. La inves¬ 
tigation macroevolutiva se basa en la 
sistematica y en el metodo comparative) 
(p. 201). Siguiendo la sintesis evolutiva, 
tanto la macroevolucibn como la micro¬ 
evolucion han operado claramente den- 
tro de la tradicion del neodarwinismo. y 
ambas han extendido la teoria darwinia- 
na de forma importante. 

Microevolucion: 

VARIACION GENETICA Y 
CAMBIO EN LAS ESPECIES 

La microevolucion es el estudio del cam¬ 
bio genetico que se produce en las 
poblaciones naturales. La observation de 
diferentes formas alelicas de un gen en 
una poblacion se denomina polimor- 
fismo. Todos los alelos de todos los 
genes que poseen los miembros de una 
poblacion constituyen colectivamente la 
reserva genetica El polimorfismo pre¬ 
sente en las grandes poblaciones es 
potencialmente enorme, porque con las 
frecuencias de mutacion observadas, se 
pueden esperar muchos alelos diferentes 
para todos los genes. 

Los genetistas de poblaciones estu- 
dian el polimorfismo iclentificando las dis- 
tinlas formas de un gen que estan pre- 
sentes en una poblacion y midiendo sus 
frecuencias relativas en dicha poblacion. 
La frecuencia relativa de una forma ale- 
lica particular en una poblacion se cono- 
ce con el nombre de frecuencia alelica. 
Por ejemplo, en la poblacion Humana hay 
tres formas alelicas distintas del gen que 
codifica los tipos sanguineos ABO: /'. f H 
e i (p. 685). Como cada individuo con¬ 
vene dos copias de este gen, el numero 
total de copias presenres en la poblacion 
es dos veces el numero de indivicluos. 
,;Que parte de este total re present a cada 
una de las tres formas alelicas? En la 
poblacion francesa encontramos las 
siguientes frecuencias; I A = 0,46; I li = 0,H 
e / = 0,40. En la poblacion rusa las corres- 
pondientes frecuencias alelicas son dis¬ 
tintas U A = 0,38; f = 0.28 e / = 0,34), lo 
que demuestra una divergencia microe- 
volutiva entre estas poblaciones (Figura 
9-27). Geneticamente, los alelos I A e f lt 
son dominantes sobre el /, pero la fre¬ 
cuencia cle este ultimo casi iguala al pri- 
mero y supera al segundo en ambas 
poblaciones. La dominaneia describe el 
efccto fenotipico cle un alelo en los indi- 
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Figura 9-27 

Frecuencias del grupo sanguineo B en la poblacion humana de Europa. El alelo es mas comun en el este y mas rare en el oeste. Este alelo pudo 
surgiren el este y haberse difundido gradualmente hacia el oeste a traves de la continuidad genetica de las poblaciones humanas. No se conoce 
ninguna ventaja selectiva de este alelo, y los cambios en su frecuencia probablemente responden a los efectos de una deriva genetica al azar. 


viduos heterozigoticos, no su alxinclan- 
cia rdativa en una poblacion. Dcmostra- 
remos que. por si misinas. la herencia y 
la dominanda mendelianas no alteran las 
frecuencias alelicas ni producen cambios 
evolutivos en una poblacion. 

Equilibrio genetico 

En muchas poblaciones humanas pue- 
den ser muy com Lines los rasgos gene- 
ticamente recesivos, como el grupo san¬ 
guineo O, el pelo rubio o los ojos 
azules. ^Por que los correspondientes 
rasgos dominantes no suplantaron gra¬ 
dualmente estos caracteres recesivos? 
Veremos como existe en las poblaciones 
grandes una tendencia a que las fre- 
cuendas alelicas permanezean en equi- 
librio generacion tras generacion. Hste 
hecho se basa en la ley del equilibrio 
de Hardy- Weinberg (ver recuaclro en 
pagina siguiente), que constituye la base 
de la genetica de poblaciones. De acuer- 


clo con este teorema. el proceso he red i- 
tario no produce por si solo cambios 
evolutivos. En grandes poblaciones bipa- 
rentales, las frecuencias genicas y las 
proporciones genotipicas alcanzan un 
equilibrio en una generacion cletermi- 
nada, a partir de la cual permanecen 
in variables a menos que scan alteradas 
por nuevas mutaciones, seleccion natu¬ 
ral, migracion, cruzamientos no al azar, 
o deriva genetica. Escas alteraciones son 
las fuentes de los cambios evolutivos. 

Un alelo rare o escaso, de acuerdo 
con este principio, no desaparece de 
una poblacion numerosa precisamente 
porque es raro. Esta es la razon por la 
que ciertos caracteres ext raft os, como cl 
albinismo, o la cirrosis quistica, persis- 
ten a lo largo de generaeiones. Por ejem- 
plo, el albinismo humano esta produci- 
do por un alelo recesivo a. Solamente 
una persona de cad a 20 000 es albino, 
es decir este individuo es homozigotico 
(a/a) para el alelo recesivo. Obviamen- 


te, en la poblacion con pigmentacion 
normal hay muchos poitadores, esto es, 
personas heterozigoticas (A/a) para el 
albinismo. ,;Cu£ll es su frecuencia? Una 
forma adecuada de calcular las frecuen¬ 
cias de los genotipos en una poblacion 
es mediante el desarrollo del binomio 
(p + q) 1 (ver recuadro en pagina siguien- 
te). Ilaremos que p represente la fre¬ 
cuencia alelica de A y q la de a, 

Suponiendo que los cnizamientos son 
al azar (una su position discutible, pero que 
debemos aceptar para nuestro ejemplo), 
la clistribucion de las frecuencias genoti¬ 
picas es p l = A/A, 2pq = A/a y q “ = a/a . 
Solo conocemos con ceiteza la frecuencia 
del genotipo a/a\ 1/20 000; por lo que: 

q l = 1/20 000 
q=( 1/20 000/'' = 1/141 
1 -q = 140/141 

La frecuencia de los poitadores es como 
sigue: 

A/a =2 pq = 2 x 140/141 x 1/141 = 1/70 
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El. EQUILIBRIO 1JK 
HaKDY-WeINBERG: FOR Ql'f- EL 
PROCESO HEKEDITARIO NO GAMBIA 
IAS FRECUENCIAS A I.F. I.ICAS 

Li Icy dc Hardy-Weinberg es una 
consccucncia logica dc la primera Icy dc 
Mendel, y expresa la londencia hacia cl 
cquilibrio in here me a la herencia 
rnendeliana. 

Selccdonaremos para nucstro ejemplo 
una |X)bladon eon un locus que posca dos 
alelos /'y /. I,a explosion fcnolipica dc cste 
gen podria scr, por ejemplo, la capacidad 
dc detectar mediantc cl gusto un 
compucsto quimico llamado 
fenilhocarbamida. Los individuos dc la 
poblacion scran dc tics genotipos para 
cste locus, 7/7! 7.'7(ambos gust adores) y t/t 
(no gustadorcs) Kn una niucstra dc 100 
individuos, supongamos que hay 20 del 
genotipo 7/7*. 40 del genoripo 7/ry iO del 
t/t, Podcmos disenar una labia que 
muestre las frccuencias alelicas 
(recordemos que cada individuo posee 
dos copias del gen): 



Nuuk ro 

Copias 

Copias 

Genotipo 

dc 

del 

del 


individuos 

alelo 7 

alelo t 

T/T 

20 

40 


T/t 

40 

40 

40 

t/t 

40 


80 

TOTAL 

100 

80 

120 


jllna persona de cada 70 es portadora! 
Aunque un rasgo reccsivo puede scr raro, 
cs sorprendente lo conuin que puede ser 
un alelo recesivo en una poblacion, Esto 
coniicnc un mensajc para cualquiera que 
pretenda climinar un alelo recesivo -no 
deseado- de una poblacion medianie el 
control de la reproduction Es practica- 
nienie imposible, Como solamente Jos 
homo/.igotos recesivos muestran el feno- 
ripo a climinar artificial menu.* (por ejem¬ 
plo, medianie ester ilizacion), el gen con- 
tinua produciendo homozigoios a partir 
de los portadores heterozigotos. Para un 
alelo recesivo presente en 2 de cada 100 
personas (y homozigotico solamente en 
1 de cada 10 000 personas), Italian falia 
50 generaciones de continua selection 
sobre los homozigoios solamente para 
reducir la frecuencia a una de cada 100 
personas. 


De las 200 copias. la proporcion del 
alelo Tes 80/200 = 0.4 (40%); y la 
proporcion del alelo / es 120/200 = 0,6 
(60%). Es costunibre, al presentar cste tipo 
de situacioncs. utilizar -p- y q- para las dos 
frccuencias alelicas. El alelo doininante se 
representa por f> y el recesivo por q. Asi: 

p m frecuencia de 7 * 0,1 
q - frecuencia de / - 0,6 
por lo que p + q - 1 

I labiendo calculado las frccuencias 
alelicas en nuestro ejemplo, deierminemos 
ahora si estas frccuencias eambiaran 
espontaneamente cn una nueva 
generacion dc la poblacion. Suponicndo 
c|uc cl cnizamiento es al azar (y esio cs 
importantc; toclas las combinaciones 
posiblcs dc genotipos dehen ser 
igualmente probables), cada individuo 
contribuirA con un misino nuntero de 
gametos a la «reserva cornun» dc la que se 
forward la siguiente generacion. Si esto cs 
asi, Ins frccuencias de los gametos cn la 
«reserva» sera proporcional a las 
frccuencias alelicas en la muestra. Es decir. 
el i()% de los gametos sera 7. y el 60% / 
(ratio 0,4:0,6). Por supuesto, lanto ovulos 
como espermatozoides tendrun las mismas 
frccuencias. La siguiente generacion se 
formara como siguc: 

lispermaA Ovulos 

to/oides \ '/'- 0,4 _ t ■ 0,6 


T/T m 0,16 

T/t = 0,24 

T/t - 0.24 

t/t - 0.36 


Como si: MANTIFNE i:l 
EQ lillJBRIO GENETICO 

En las poblaciones naturales, el equili 
brio genetico se altera por: (1) deriva 
genetica al azar, (2) cruzamientos no a I 
azar, (3) mutation recurrente, (4) migra¬ 
tion, y (5) seleccion natural e interac- 
ciones enire todos estos faclorcs. La 
mutacion recurrente es, en ultimo ter- 
mino. la fuente de variation en todas las 
poblaciones, pero generalmente requie- 
re la participation de uno o mas de los 
(adores reslanles para manlener el equi 
librio genetico. Consideraremos ahora 
tales factores uno por uno. 

Deriva genetica 

Algunas especies, como el guepardo 
(Figura 9-28), presentan muy poca varia- 


Respecto a los genotipos tendremos: 

frecuencia de T/T m 0.16 
frecuencia de 7 7t - 0.48 
frecuencia de t/t m 0,36 

A continual ion. determinantos los valores 
de p y q de las poblaciones cruzadas al 
azar. A partir tie la tabla anterior, vemos 
(jue la frecuencia de 7'scra la sunia de los 
genotipos 7! que es 0,16, y la mitad del 
fenotipo 7//. que es 0.24: 

Tip) - 0,16 + 0,5(0,48) = 0/1 

De igual forma, la frecuencia de / sera la 
sunia de los genotipos t/t, 0.36. y de la 
mitad del genotipo T/t. 0.24: 

Up) - 0,36 + 0,5(0,48) = 0.6 

La nueva generacion presenta exactamente 
las mismas frccuencias genicas que la 
generacibn parental. Vease que no ha 
habido incremento en la frecuencia del 
gen dominante 7! Por cllo, mi unci 
poblacion que se reproduce sexualmente 
con cruzamientos lihres. la frecuencia de 
cada alelo permanece const ante, 
generacion trasgenerat ion, si no bay 
selection natural . migration, mutaciones 
rec linen tes o deriva genetica (ver texto). 
Aquellos mas duchos en matematicas 
reconoccran que las frccuencias 
genotipicas 7/T, T/t y i/I son en realidad el 
desarrollo de (p + qY: 

(p + qY * // + 2 pq + */ - 1 


cion genetica. prohablemente porque sus 
poblaciones ancestrales eran muy peque- 
nas. Es obvio que una poblacion redu- 
cida no puede presentar grandes can- 
tidades de variation genetica. Cada 
organismo individual tiene como mucho 
dos formas alelicas diferentes para cada 
gen. Supongamos que disponemos de tal 
par. Sabemos, por la genetica mentlelia- 
na (Capitulo 8) que el azar deckle cual 
de las distintas formas alelicas de un gen 
se transmite a la descendencia. Es posi- 
ble. en consecuencia, que por azar uno 
o dos de los alelos parentales de cste 
ejemplo no pase a ningun descendiente. 
Es muy poco probable que los diferen- 
res alelos presentes en una poblacion 
ancestral pequena se Iransmitan todos a 
la descendencia sin ningun cambio en la 
frecuencia alelica. Esta fluctuation al azar 
en la frecuencia de los alelos de una 
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Figura 9-28 

El guepardo, una especie cuya variabilidad 
genetica se ha restringido hasta niveles 
peligrosamente bajos debido al pequeho 
tamaho de sus poblaciones en el pasado. 

generation a la siguiente, induida la per- 
dida de alelos de la poblacion, se cono- 
ce como deriva genetica. 

La deriva genetica tiene lugar, hasta 
cierto punto, en todas las poblaciones de 
tamano finite. La constancia total y per- 
fecta de las frecuencias alelicas, tal y 
como se predice en la ley del eejuilibrio 
de Hardy-Weimberg, solamente se da en 
poblaciones infmitainente grandes, y tales 
poblaciones solo existen en modelos 
matematicos. Todas las poblaciones ani- 
males son finitas y, por tanto, sufren en 
distinto grado los efectos de la deriva 
genetica. que son, por termino medio, 
mavores cuanto menor sea el tamano de 
la poblacion. La deriva genetica erosio- 
na la variabilidad genetica de una pobla¬ 
cion. Si el tamano de esta se mantiene 
reducido durante muchas generaciones, 
la variacion genetica puede reducirse 
enormemente. Esta perdida es peligrosa 
para el exito evolutivo de la especie, por- 
que restringe las potenciales respuestas 
geneticas a los caml)ios ambientales. De 
ucucrdo con ello. muchos hiologos temen 
que las poblaciones de guepardos pue¬ 
de n no tener la suficiente variaci6n como 
para sobrevivir a largo plazo. 

Cmzamiento selectivo 

Si las cruzamientos no son al azar, las fre¬ 
cuencias genotipicas se desviaran de las 
predicciones de Hardy-Weinberg. Por 
ejemplo, si cl os alelos diferentes de un 
gen tienen la misma frecuencia (p = q = 
0,5), esperaremos que la mitad de los 


genolipos sean heterozigoticos (2pq = 
210.5)10,51 = 0,5) y la cuaita parte homo- 
zigoticos para cada uno de los alelos res- 
pectivos ( p 1 = q l - 10,51 2 = 0,25). Si se 
prcxluce un cruzamiento selectivo posi¬ 
tive, los individuos copul an preferente- 
mente con otros de su mismo genotipo, 
como los albinos que se emparejan con 
otros albinos. Estas uniones de parejas 
homozigoticas generan descendencia 
igualmente homozigotica. Los cruza- 
mientos entre progenitores heterozigoti¬ 
cos producen, por termino medio, tlcs- 
cendencias 50% homozigoticas y 50% 
heterozigoticas (25% de cada uno de los 
dos tipos) en each generacion. Esto incre- 
menta la frecuencia de genotipos homo- 
zigoticos y disminuye la de heterozigoti¬ 
cos en la poblacion, pero no altera las 
frecuencias alelicas. 

Los cruzamientos preferenceles entre 
parientes proximos tambien aumentan el 
caracter homozigotico de la poblacion, 
en lo que se denomina endogamia. 
Mientras que los cruzamientos selectivos 
posit ivos afectan general men te a uno o 
unos pocos rasgos, la endogamia inter- 
viene en lodos los caracteres variables. 
IJna endogamia intensa incrementa en 
gran manera la posibilidad de que alelos 
recesivos extra nos, raros o nocivos apa- 
rezean homozigoticamente, y en conse- 
cuencia. se expresen. 

La endogamia y la deriva generica se 
confunden a menudo, ya cpie ambas 
estan producidas por el pequeno taina- 
ho de la poblacion, Sin embargo, sus 
efectos son muy diferentes. Por si sola, 
la endogamia no puede cambiar las fre¬ 
cuencias alelicas de una poblacion. sino 
unicamente las formas en cjue los alelos 
se combi nan en los genotipos. La deriva 
genetica cambia las frecuencias a 161 icas 
y consecuentemenle tambien las genoti¬ 
picas. Incluso poblaciones muy grandes 
corren el peligro de ser altamente endo- 
gamicas si existe una conducta preferen- 
te dirigida al cruzamiento entre parientes 
cercanos, aunque esto raramente se da 
en la naturaleza. Porotra parte, la deriva 
genetica tiene poco efecto en poblacio¬ 
nes de gran tamaho. 

Migrackfn 

La migration impitle la divergencia de 
poblaciones distintas de una misma espe¬ 
cie. Si una especie de gran tamaho se sub¬ 


divide en muchas poblaciones menores, 
la deriva genetica y la selection, al actuar 
por separatlo sobre ellas pueden protlucir 
divergencias evolutivas. Una pequena tasa 
de migration en cada generation impitle 
que tales poblaciones se hagan muy dife¬ 
rentes. Por ejemplo, las poblaciones fran- 
cesa y msa cuyas frecuencias alelicas para 
los gnipos ABO se discutieron mas arriba 
muestran cierta divergencia genetica. pero 
la continua migration entre ellas les impi- 
de diferenciarse por completo, 

Seleccion natural 

La seleccion natural puede cambiar tanto 
las frecuencias alelicas como las genoti¬ 
picas en una poblacion. Aunque los efec¬ 
tos de la seleccion se refieren muchas 
veces a genes polimorficos particulares, 
debemos resaltar que la seleccion natu¬ 
ral actfia sobre todo el animal y no sobre 
caracteres aislados. Aquel organismo que 
posea la combination tie caracteres supe¬ 
rior, sera el favorecido; un animal puede 
presentar rasgos que no supongan ven- 
tajas ni inconvenicntes, pero tendra exito 
sobre los demas si la combination de 
estos caracteres es favorable. Cuantlo 
decimos que un genotipo en un gen 
determinado tiene una adaptacion rela- 
tiva mayor que otros, establecemos que, 
en promedio, tal genotipo proporciona 
una venlaja para la supervivencia y la 
reproduction en la poblacion. Si genoti¬ 
pos alternatives no tienen las mLsmas pro- 
babilidades tie supervivencia y repro¬ 
duction, el eejuilibrio de Hardy-'Weinberg 
quedara alteraclo. 

Algunos caracteres o combinaciones 
de caracteres son ventajosos para ciertos 
aspcctos de la supervivencia o repro¬ 
duction y perjudiciales para otros. Dar¬ 
win utilize') el termino seleccion sexual 
para designar la seleccion de rasgos que 
tienen veniajas a la hora de cruzarse o 
copular, pero que pueden ser peligrosos 
para la supervivencia. Los colores bri- 
llantes y las plumas complicatlas pueden 
favorecer a los machos de las aves en su 
capacidad competitiva para copular, a la 
vez que aumentan su vulnerahilitlad ante 
los depredatlores (Figura 9-29). Se puede 
esperar que los cambios en el entorno 
alteren el valor selectivo de los distintos 
caracteres. La action de la seleccion sobre 
la variacion de los caracteres es, por 
tanto, muy compleja. 
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Figura 9-29 

Una pareja de anades. Las plumas brillantemente coloreadas del macho probablemente no 
le confieren una ventaja para la supervivencia (rente a la hembra, y pueden incluso ser 
peligrosas por advertir a los depredadores de su presencia. Sin embargo, estos colores le 
dan la ventaja de atraer a las hembras para el cruzamiento, lo que estadisticamente 
compensa de las consecuencias negativas de estos colores. Darwin utilizo el termino 
«seleccion sexual» para designar caracteres que dan a un individuo una ventaja para la 
atraccion de la pareja, aunque sean neutros o incluso perjudiciales para la supervivencia. 


Interacciones de la seleccion , 
la deriva y la migracion 

La subdivision de una espeeie on peque- 
nas subpoblaciones que intercambian 
cm i gran res es un case) Apt i mo para pro¬ 
duct una evolution adaptativa rapida de 
la espeeie en su con junto. La interaction 
de la deriva genetica y la seleccion en las 
distintas subpoblaciones per mite combi- 
naciones geneticas muy diferentes, que 
implican a muchos genes polimorficos. 


La migration entre las poblaciones per- 
mite nuevas combinaciones geneticas 
particularmente favorables que se dis- 
persan a traves del con junto de la espe- 
cie. La interaction de ia selection, la deri¬ 
va genetica y la migraciAn en este 
ejemplo produce un cambio evolutivo 
que es cualitativamente diferente del que 
resultaria si alguno de estos factores 
actuara en solitario. La seleccion natural, 
la deriva genetica. la mutation, los cru- 


zamientos dirigidos y la migration inte- 
ractuan en las poblaciones naiurales para 
crear inmensas oporlunidades de cambio 
evolutivo; la estabilidad perpetua previs¬ 
ta por el equilibrio de Hardy-Weinberg 
casi nunca se mantiene durante un lapso 
de tiempo evolutivo significativo. 


Medida de la variacion 

GENETICA EN LAS POBLACIONES 

Polimorfismo proteico 

^Conio podemos medir la variation gene¬ 
tica que se produce en las poblaciones 
naturales? La dominant'ia genetica, las 
interacciones entre los efectos de los dife¬ 
re ntes genes y la action del entorno 
sobre el fenotipo hacen dificil cuantificar 
la variation genetica indirecta me nte. 
mediante la observaeion de los fenotipos 
de los organismos. Sin embargo, la varia- 
bilidad puede cuantlficarse a nivel mole¬ 
cular. Las distintas formas alelicas de los 
genes codifican proteinas que pueden 
diferir ligeramente en su secuencia de 
aininoacidos. Esto se denomina poli- 
morfismo proteico. Si estas diferencias 
afectan a la carga electrica neta de las 
proteinas, las diferentes formas alelicas 
pueden separarse mediante clectroforesis 
(Figura 9-30). Podemos as! identificar los 
genotipos de individuos determinados 
para genes codificadores de proteinas y 
medir las correspondientes frecuencias 
alelicas en la poblacion. 




FS 


It 


Grupo superior de variantes 
alelicas 


Grupo inferior de variantes 
aldlicas 


FS 


Figura 9-30 

Estudio de la variacion genetica de las proteinas utilizando electroforesis en gel. A, El 
aparato de electroforesis separa las variantes alelicas de las proteinas que se distinguen 
por su carga debido a las diferencias en su secuencia de aminoacidos. B, Variacion en la 
proteina leucina aminopeptidasa en nueve individuos del caracol de huerta Helix aspersa. 
Aparecen dos grupos diferentes de variantes alelicas. El grupo superior contiene dos alelos 
(denominados rapido (F) y lento (S) de acuerdo con su desplazamiento en el campo 
electrico. Los individuos homozigoticos para el alelo rapido muestran una unica banda 
rapida en el gel (FF), los homozigoticos para el alelo lento una unica banda lenta (SS), y los 
individuos heterozigoticos tienen ambas bandas (FS). El grupo inferior contiene tres alelos 
diferentes senalados como rapido (F), medio (M) y lento (S). Ninguno de los individuos es 
homozigotico para e! alelo medio (M). 
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Tabla 9-1 

Valores de polimorfismo (1 
varios animates y plantas, i 
electroforesis ile proteinas 

M y heierozigosis (||) cn 

medidos mediantc 

(a) Especies 


Numero de proteinas 

P 

H 

Homhre 


71 

0,28 

0,067 

Elcfante marino 


24 

0,0 

0,0 

Cangrejo cacerola 


25 

0.25 

0,057 

Elcfante 


32 

0.29 

0,089 

Drosophila psetidoobscura 

24 

0,42 

0,12 

Cehada 


28 

0,30 

0,003 

Kana arboiicola 


27 

0,41 

0,074 

(b) Taxones 


Numero de especies 

P 

H 

Fla mas 


_ 

0,31 

0.10 

Insectos (no Drosophila) 

23 

0,33 

0.074 

Drosophila 


43 

0,43 

0.014 

Anfibios 


13 

0,27 

0,079 

Reptiles 


17 

0,22 

0,047 

Aves 


7 

0,15 

0,047 

Mamiferos 


46 

0.15 

0,036 

Media 



0,27 

0,078 


Fuentc: Daios tie P. W. Hedrick. Population Biology. Jones and ItanlcU, Host on. 1981 P, numero medio de 
alclns por gen, H. proportion de genes heiero/igoiicos por individuo. 


Durante los ultimos 25 anos, los gene- 
tistas han descubierto, utilizando este 
metodo, nuicha mas variation de la que 
se esperaba. A pesar de los altos niveles 
de polimorfismo que aparecieron con la 
electroforesis de proteinas (Tabla 9-1), 
estas estudios subestimaron tanto el poli¬ 
morfismo proteico como la variation gene- 
tica total presente en una poblacion. Por 
ejemplo. no se detecta el polimorfismo 
proteico que no implique diferencias de 
carga. Ademas, como el codigo genetico 
es degenerado ( mas de un codon para la 
mayorta de los aminoacidos, p. 141), el 
polimorfismo de las proteinas no revela 
toda la variacion genetica presente en los 
genes correspondientes. Los cambios 
geneticos que no alteran la estructura de 
las proteinas pueden cambiar patrones de 
la sintesis proteica durante el desarrollo y 
resultar por tanto muy importantes para 
el oiganismo. Si se tienen en cuenta todos 
los tipos de variaci6n, se hace evidente 
que la mayor parte de las especies tienen 
un enorme potencial para cambiar evolu¬ 
tive mente en el futuro. 

Variaci6n cuantitativa 

Los rasgos cuantitativos son aquellOvS que 
muestran variacion continua, sin un pa¬ 


tron claro de segregation mendeliana en 
su mecanismo hereditario. Los valores de 
un caracter en la descendencia son 
muchas veces intermedios entre los de 
los progenitores. Tales rasgos se encuen- 
tran influidos por la variacion en muchas 
genes, cada uno de los cuales sigue la 
herencia mendeliana y contribuye con 
una pequena cantidad que se suma al 
fenotipo total. Caracteres con variation 
cuantitativa son, por ejemplo, la longitud 
de la cola en el raton, la longitud de un 
artejo de las patas de los saltamontes, el 
numero de branquispinas en el pez sol, 
el numero de guisantes en cada vaina y 
el peso de los machos aduitos de la espe- 
cie humana. Cuando los valores se tras- 
ladan a una grSfica, con respecto a la dis- 
tribucion de las frecuencias. muchas 
veces se acercan a una curva de proba- 
bilidad normal o campaniforme (Figura 
9-3 \A). La mayoria de los individuos caen 
cerca de ia media, unos pocos por end- 
ma y por debajo de 6sta, con los extre¬ 
mos constituyendo las -colas- de la curva 
de frecuencia. Generalmente, cuanto 
mayor sea la muestra de la poblacion, la 
distribuci6n de las frecuencias se acerca 
mas a una curva normal. 

La seleccion puede actuar sobre ras¬ 
gos cuantitativos para producir tres da- 


ses de respuestas evolutivas (Figu¬ 
ra 9-31 B, C y />). l.'na es favorecer a los 
valores medios del caracter, perjudican- 
do a los extremos; esto se llama selec¬ 
cion estabilizadora (Figura 9-3 \B). La 
seleccion direccional favorece un valor 
extremo del fenotipo y produce el des- 
plazamiento en esa direccion de la media 
poblacional a lo largo del tiempo (Figu¬ 
ra 9-310. Cuando pensamos en la selec¬ 
cion natural produciendo cambios evo¬ 
lutivos, generalmente lo ciue tenemos en 
mente es la seleccion direccional. aun- 
que debemos recordar que no es la unica 
posibilidad. Una tercera alternativa es la 
selecci6n disruptiva, en la que dos 
fenotipos extremos diferentes son favo- 
reciclos simulianeamente, pero, por el 
contrario. la media queda desfavorecida 
(Figura 9-31/)). La poblacion se vuelve 
bimodal, lo que significa que predomi¬ 
nate n dos fenotipos muy cliferentes. 

Macroevolucion : 

PRINCIPALES SUCESOS 
EVOLUTIVOS 

La macroevolucion describe sucesos de 
la evolution organica en gran escala. El 
proceso de especiacion une la macro¬ 
evolucion y la microevolucion. Las prin- 
cipales tendencias del registro fosil que 
se vieron anteriormente (Figuras 9-11 y 
9-12) estan claramente en el campo de la 
macroevolucion. Los modelos y procesos 
de cambio macroevolutivo surgen de los 
correspondientes de la microevolucion, 
pero tambien adquieren ciorto grado de 
autonomia. El surgimiento de nuevas 
adaptaciones y especies y las variables 
tasas de especiacion y extincion que se 
aprecian en el registro fosil van mas alia 
de la fluctuacion de las frecuencias aleli- 
cas en las poblaciones. 

Stephen Jay Gould reconoce tres clife¬ 
rentes «escalas» de tiempo en las que se 
observan claramente procesos evolutivos. 
La primera constituye la escala temporal 
de los procesos de genetica de pobla¬ 
ciones, de decadas a milenios. La segun- 
da cubre millones de anos; es la escala 
en la que se pueden medir y comparar 
las tasas de especiacion y extincion entre 
los diferentes grupos de organismos. La 
tercera ocupa desde decenas a cientos de 
millones de anos, y esta marcada por la 
existencia de peri Adieus extinciones en 
masa. En el registro fosil de los organis- 
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Seleccion descriptiva 

Figura 9-31 

Respuestas a la seleccion sobre un unico caracter (poligenico), la coloracion en un caracol. 

A, La distribucion de frecuencias de coloracion antes de la seleccion. B, Seleccion 
estabilizadora, que elimina las variantes extremas de la poblacibn, en este caso los individuos 
inusualmente claros u oscuros, estabilizando por tanto la media. C, Seleccion direccional, que 
desplaza la media de la poblacion, en este caso favoreciendo las variedades oscuras. D, 
Seleccion disruptiva, que favorece ambos extremos pero no la media; La media permanece 
inalterada, pero la poblacibn ya no muestra una distribucion campaniforme de los fenotipos. 


mos marinas las extinciones masivas son 
recurrentes a intervalos de aproxima- 
damente 26 millones de anos. Cinco de 
estas extinciones masivas han side par- 
ticularrnente catastroficas (Figura 9-32). 
Hi esrudio de los cambios a largo plazo 
en la diversidad animal se enfoca en esta 
tercera «escala» temporal (Figuras 9-12 y 
9-32). 

Especiacion y extincion 

A TRAVES DEL TIEMPO 
GEOLOGICO 

El cambio evolulivo en la segnnda esca- 
la proporciona una nueva perspective 
sobre la teoria de Darwin de la seleccion 
natural. Una especie tiene dos destinos 
evolutivos posibles: puede dar lugar a 
nuevas especies o puede extinguirse sin 
dejar descendencia. Las tasas de espe¬ 
ciacion y extincion varian entre los lina- 
jes; y aquellas estirpes con mayores tasas 
de especiacion v menores de extincion 
produccn la mayor diversidad de formas. 
Las caracteristicas de una especie pueden 
hacerla mas o menos adecuada que otras 
a la bora de pasar por sucesos de espe¬ 
ciacion o extincion. Debido a que mu- 
chos caracteres pasan de especies ances¬ 
tral es a especies descendientes (de forma 
anftloga a la herencia en el nivel de los 
organismos), las estirpes cuyas propie- 
dades refuerzan la probabilidad de espe¬ 
ciacion y confieren resisiencia a la extin¬ 
cion deberian dominar el mundo vivo. HI 


Figura 9-32 

Cambios en el numero de familias de 
animales marinos a traves del tiempo, 
desde el Ccimbrico hasta nuestros dias. 
Las caidas bruscas representan cinco 
extinciones principales de animales 
marinos con esqueleto. Notese que, a 
pesar de estas extinciones, el numero total 
de familias marinas ha ido aumentando 
hasta hoy. 
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Figura 9-33 

Contraste de diversidad entre dos estirpes de antilopes africanos. Las mayores tasas de especiacion y extincion en el linaje del nu y sus 
afines se atribuyen a una mayor especializacion en la alimentacion con respecto a la linea de los impalas, un ejemplo de macroevolucidn. 


proccso, a nivel de especie, que produ¬ 
ce tasas diferenciates de especiacion y 
extincion entre las estirpes es, en muchos 
aspeclos, ana logo a la seleccion natural; 
en real id ad, representa una expansion de 
la teoria de Darwin de la seleccion natu¬ 
ral. 

La seleccion de las especies es la 
supervivencia y mukiplicacion diferen- 
ciales de las especies a traves del tiempo 
geologico, basadas en la variacion entre 
estirpes de propiedades emergentes a 
nivel especifico (p. 6). Estas [propiedades 
a nivel de especie son, por ejemplo, ritua- 
les de apareumiento, estru duration s<xial, 
patrones de migracion, distribution geo- 
grafica, y tod as aquellas propiedades que 
surgen en el nivel especifico. General- 
mente, las especies descendientes se 
parecen a sus antecesoras en estas pro¬ 
piedades. Por ejemplo, un sistema de 
apareamiento de tipo «haren», en el que 
un unico macho y varias hembras com- 
ponen una unitlad reproductora, es carac- 
teristico de ciertas estirpes de mamiferos, 


pero no de otras. Se cree que las tasas de 
especiacion se ven relbrzadas por siste- 
mas sociales que promueven la funda- 
cion de nuevas poblaciones por peque- 
nos niimeros de individuos. Cierlos 
sis te mas sociales pueden a u men tar la 
posibilidad de que una especie resista 
cambios ambientales a traves de actua- 
ciones cooperativas. Tales propiedades 
se verian favorecidas a lo largo del liem- 
po geologico |X)r la seleccion de las espe¬ 
cies. 

La macroevolucion es similar a la 
seleccion de las especies excepto en que 
la especiacion y extincion diferenciales 
entre las estirpes se produce por varia- 
ciones en las propiedades a nivel del 
organismo (como una alimentacion espe¬ 
cial izada frente a una omnivora) en vez 
de a nivel de especie (p. 6). Los organis- 
mos especializados en nutrirse de una 
serie restringida de alimentos pueden 
quedar sujetos a fragmentation geogra- 
fica por un cambio de habitat con mas 
facilidad que aquellos que tienen una 


dieta mas general. Esta 1 ragmen tacibn 
podria generar la aparicion mas frecuen- 
te de oporlunidades de especiacion a lo 
largo del tiempo geologico. El registro 
fosil de dos grandes estirpes de antilopes 
africanos ilustra este rcsullado (Figura 9- 
33). Un linaje de paced ores especializa¬ 
dos, como los damaliscos, las caamas o 
ciervos del Cabo y los nus muestran altas 
tasas de especiacion y extincion; desde 
finales del Mioceno se conocen 7 espe¬ 
cies actuales y 33 exlintas, lo que repre¬ 
senta al menos 18 sucesos de especiacion 
ramificada y 12 extinciones term inales. 
Por contraste, una estirpe de pacedores 
y ramoneadores indiscriminados como 
los impalas no muestra ni especiacion 
ramificada ni extincion terminal durante 
el mismo intervalo de tiempo. Curiosa- 
mente, aunque ambas estirpes difieren 
enonnemente en sus tasas de especiacion 
y extincion y en diversidad de especies, 
sin embargo no hay diferencias signil'i- 
cativas en el numero total de individuos 
que sobreviven en la actualidad. 
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Extinoones masivas 

Cuando so estudia el cambio evolutive). 
incluso on una escala temporal mayor, 
se observan sucesos periodicos on los 
t[iio gran numero do laxonos so extin - 
guon simultaneamento. Estos sucesos 
so denominan extinciones cn masa, 
o masivas (Figura 9-32). Do estos epi- 
sodios de extincion, los mas especta- 
culares tuvieron lugar hace aproxima- 
damente 225 mil (ones do art os, cuando 
a I menos la miiad do las familias do 
invortobrados marinos costeros, y casi 
el 90 % de las especies do in vertebra - 
dos marinos desaparecieron on linos 
pocos millonos do anns, en lo quo so 
ha llamado la extincion del Permico 
La extincion del Cretacico. que ocu- 
rrio hace linos 65 millonos de a nos, sig- 
nilico ol final do los dinosaurios, asi 
como do numerosos invortebrados mari¬ 
nos y muchos pequenos grupos de rep- 
tilos. 

Las causas do las extinciones masivas 
y ol heclio de que se produzcan a inter- 
valos do aproximadamonte 26 millonos 
do a nos son dilkiles do explica r. Algu- 
nos han propuesto explicacionos biolo- 
gicas para estas extinciones on masa 


periodicas. miontras quo otros las consi- 
doran artefactos do los analisis estadisli- 
cos y taxonotnicos. Walter Alvarez pro- 
puso quo la Tierra fue bombardcada 
pcriftdicamcntc por asteroides, produ- 
ciondo las extinciones masivas (Figura 9- 
3‘i). Los drasticos efectos del bombardoo 
do un planet a por asteroides so pudie- 
ron obsorvar hace unos anos cuando una 
serio do asteroides cayeron sobro Jupi¬ 
ter Estos bombarcleos habrian cambia- 
do drasticamente el clima torrestro, 
enviando residuos a la atmoslera y bio- 
queando asi ol paso a los rayos sola res. 
Los cambios do temperaiura habrian 
amenazado las tolorancias ecologicas do 
muchas especies. Esta hipotesis se osia 
comprobando do distinlas formas, lo c|uo 
incluye la busquoda de crateres resul- 
tantes del impacto de los asteroides y de 
alieraciones en ol contenido mineral do 
los ostratos rocosos dondo se produje- 
ron las extinciones masivas. Las atipicas 
concent raciones de i rid to. un demon to 
raro on la Tierra. on ciertos ostratos, 
implican que osto elemento entro en la 
atmdsfera a traves del bombartleo do 
asteroides. 

A voces, las oslirpes favorocidas por 
la select ion do las especies o por la 


Figura 9-34 

Los craleres gemelos de Clearwater 
Lakes, en Canada, demuestran que los 
impactos multiples en la Tierra no son tan 
raros como pudiera parecer. Las pruebas 
sugieren que al menos dos impactos en un 
corto intervalo fueron responsables de la 
extincidn masiva del Cretacico. 


actuacion do la macroevolucion son 
extranamente susceptibles do extinciones 
masivas. Los cambios dimflticos produ- 
cidos por los hipoteticos lx>mbardeos de 
asteroides pudieron producir cambios 
soloctivos muy diferentos de los que apu- 
recen en otras opocas do la historia do la 
Tierra. La selection de rasgos biologicos 
particulares a partir do extinciones on 
masa so denomina sclcccion catastro- 
fica de las especies. For ejemplo. los 
mamiferos sobrevivieron a la extincion 
do finales del Cretacico, quo destruyo a 
los clinosaurios y otros grupos promi- 
nentes do vertebrados o invortobrados. 
I >espuos de osto. los mamiferos fueron 
captures do utilizar los recursos ambien- 
lalos quo previamente so les habian deno- 
gado, lo quo condujo a su radiacion 
adaptativa. 

La soloccion natural, la soloccion do 
las especies. los efectos de la macroevo¬ 
lucion y la soloccion catastrofica do las 
especies interaccionan para producir las 
tendencias macroevolutivas quo obsor- 
vamos on ol rogistro fosil. El estudio do 
estos procesos agentos c|ue interactuan 
unos con otros ha hecho de la paleonto- 
logia moderna un campo active) y atra- 
yente. 
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Res li men 


La evolucifin organica explica la diversidad 
de los organismos vivientes como el resulta- 
do hist6rico del cambio gradual a partir de 
formas preexistentes. La teoria de la evolu- 
ci6n esta estrechamente ligada a Charles 
Robert Darwin, quien present^ la prim era 
explication plausible del cambio evolutivo. 
Darwin extrajo la mayor parte del material que 
utilizo para construir su teoria de las expe¬ 
riences en un viaje de cinco a ft os alrededor 
del mundo a bordo del Beagle. 

La teoria evolutiva de Darwin tiene cinco 
components principales. Su proposition mis 
basica es el cambio perpetuo , la teoria de que 
el mundo no es ni constante ni se ha I la en un 
cido perpetuo, si no que sufre conti nuamen- 
te cambios irreversibles. El registro f6sil 
demuestra claramente el cambio perpetuo en 
las fluctuaciones continuas de la forma y la 
diversidad animates que siguieron a la explo¬ 
sion cambrica de hace 600 millones de aftos. 
La teoria cle Da win del origen com tin esta- 
blece que tod os los organismos descienden 
de un antecesor conuin a traves de la ramifl- 
caci6n de lineas genealdgicas. Esta teoria 
explica las homologias morfologicas entre los 
organismos como caracteres heredados con 
modificaciones a partir de los rasgos corres- 
pondientes en su antecesor evolutivo conuin. 
Los patrones cle homologias formados por el 
origen conuin con modificaciones nos per- 
miten clasificar los organismos cle acuerdo con 
sus relaciones evolutivas. 

Un corolario del origen comun es la mul¬ 
tiplication de las especies a lo largo del tiem- 
po evolutivo. La especiaci6n alopitrida des¬ 
cribe la evolucion de barreras reproductoras 
entre poblaciones separadas geograficamen¬ 
te, lo que origina nuevas especies. En alg Li¬ 
nos animates, especialmente insectos parasi- 
tos especializados en distintas especies 
hospedadoras. la especiacion puede proclu- 
cirse sin aislamiento geografico, lo que se 
conoce como especiacion simpatrida. La ra- 


diaci6n adaptativa es la proliferation de varias 
especies diversamente adaptadas a partir de 
una especie ancestral. Los archipelagos ocea- 
nicas, como las Islas Galapagos, son particu- 
larmente idftneos para la radiacion adaptati¬ 
va cle organismos terrestres. 

La teoria darwiniana del gradualismo esta- 
blece cjue las grandes diferencias fenotipicas 
entre las especies se producen por la acumu- 
lacion de muchos pequenos cambios indivi¬ 
duates a lo largo del tiempo evolutivo. El gra- 
dualismo es todavia objeto cle controversy a. 
Las mutaciones con grandes efectos .sobre el 
fenotipo se han utilizado ampliamente en la 
cria de animates, lo que ha llevado a algunos 
a discutir el criterio de Darwin de que tales 
mutaciones no son importantes en la evolu- 
ci6n. Desde una perspectiva macroevolutiva, 
el equilibrio puntuado establece que la mayor 
parte de los cambios evolutivos tienen lugar 
en procesos relativamente cortos cle especia- 
ci6n ramificada, separados por largos inter¬ 
vals en los que se van acumulando peque¬ 
nos cambios fenotlpicas. 

El quinto principio fundamental cle Dar¬ 
win es que la seleccion natural es el impul- 
so que dirige la evoluci6n. Este principio se 
basa en el hecho observado de que todas las 
especies presentan superproducci6n cle sus 
individuos. lo que produce una competicion 
por los recursos limitados C[ue mantienen la 
vida. Como no hay clos organismos exacta- 
mente iguales, y ya que los rasgos variables 
son parcialmente heredables, aquellos cuyo 
bagaje hereclitario mejore su utilizacion de los 
recursos para sobrevivir y reproducirse, con- 
tribuiran desproporcionadamente a la siguien- 
te generation. A lo largo de muchas genera- 
ciones, la .seleccion cle estas variaciones 
produce nuevas especies y nuevas adapta- 
ciones. 

Las mutaciones son la fuente ultima de 
toda nueva variacion sobre la que actua la 
seleccion natural. La teoria de Darwin subra- 


ya que la variacidn se produce al azar con res- 
pecto a las necesidactes del organismo, y que 
la supervivencia y la reproducei6n diferen- 
ciales proporcionan la direccidn del cambio 
evolutivo. La teoria cle Darwin de la seleccion 
natural fue modificada en este siglo median- 
te la correction de sus errores geneticos. Esta 
teoria modificada se conoce como neoclarwi- 
nismo. 

Los genetistas de poblaciones descubrie- 
ron los principios por los cuales las propie- 
dades geneticas cle las poblaciones cambian 
a lo largo del tiempo. Un descubrimiento par- 
ticularmente importante, conocido como el 
equilibrio de Hardy-Weinberg, demostro que 
el proceso hereclitario no cambia por si 
mismo la composition genetica cle las pobla¬ 
ciones. Las fuentes m&s importantes de cam¬ 
bio evolutivo son la mutation, la deriva gene¬ 
tica, los cruzamientos no al azar, la migracion. 
la selection natural y sus interacciones res- 
pectivas. 

El neodarwinismo, tal y como lo formula 
la genetica cle poblaciones, constituyo la base 
cle la Sintesis Evolutiva de los anos treinta y 
cuarenta. La genetica. la historia natural, la 
paleobiologia y la sistematica se reunieron 
bajo el objetivo comun de expandir el cono- 
cimiento cle la evolucion darwiniana. La micro- 
evolucion comprencle el estudio del cambio 
genetico en las poblaciones contemporaneas. 
Estos estudios muestran que la mayoria cle las 
poblaciones naturates contienen enormes can- 
ticlades de variation. La macroevoluci6n es el 
estudio del cambio evolutivo en una escala 
geol6gica cle tiempo. Los estudios macroevo- 
lutivos miden tasas cle especiacion. extincion, 
y cambios en la diversidad a traves del tiem¬ 
po. Estos estudios han extenclido la teoria evo¬ 
lutive darwinista hasta procesos cle nivel su¬ 
perior. que regulan tasas cle especiacion y 
extinci6n entre estirpes, lo que incluye selec¬ 
cion de especies, macroevolucion y seleccion 
catastrofica de especies. 


Cuestionario 


1. Resuma brevemente el concepto de 
Lamarck del proceso evolutivo. ,;Que es 
erroneo de esta interpretation? 

2. ;Que es el -uniformismo? ,;C6mo influyo 
en la teoria de la evolucion cle Da win? 

3. <Por que fue tan importante el viaje 
del Beagle para el pensamiento de 
Darwin? 

4. <Cual es la idea clave del ensayo de 
Malthus sobre las poblaciones que 


ayud6 a Darwin a formular su teoria de 
la selecci6n natural? 

5. Explique como cada uno de los 
siguientes apartados contribuye a la 
teoria evolutiva de Darwin. f6siles, 
distribucidn geografica cle animates 
emparentados, homologia. clasificaci6n 
animal. 

6. ,;Como contemplan los evolucionistas 
modernos la relacion entre ontogenia y 


filogenia? Explique por que la 
observaci6n de la pedomorfosis refuta 
la ley biogenetica de Haeckel. 

7. (jCuales son las diferencias mas 
importantes entre los dos tipos cle 
especiacion alopatrida, la vicariancia y 
el efecto fundador? 

8. c Que son las barreras reproductoras? ,;En 
que difieren las barreras pre y post 
apareamiento? 
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9. ;Bajo que condiciones se produce la 
especiacion simpatrida? 

10. ?Cua\ es la leccion evolutiva 
fundamental que ensenan los p inzones 
de Darwin en las Islas Galapagos? 

11. iC6nio se utilizan las «mutaciones» de la 
cria de animates para desafiar la teoria 
del gradualisino de Darwin? r ;Por que 
rechazo Darwin estas mutaciones como 
desprovistas de escasa importancia 
evolutiva? 

12. /[Que establece la teoria del equilibrio 
puntuado sobre la a pari cion de 
especiacion a lo largo del tiempo 
geo!6gico? <Que observation condujo a 
esta teoria? 

13. Describa las observaciones y 
argumentos que componen la teoria de 
Darwin de la se leccion natural. 

14. Identifique los componentes al azar y 
los que no lo son de la teoria de 
Darwin de la selection natural. 


15. Cite algunas criticas recurrentes a la 
teoria de Darwin de la selection natural. 
;Como piled en refutarse? 

16. Es una creencia muy comun, pero 
erronea, creer que como ciertos alelos 
son dominantes y otros recesivos, los 
primeros remplazaran eventualmente a 
los segundos. ,;Como responde el 
equilibrio de Hardy-Weinberg a esta 
idea? 

17. Supongamos que se esta muestreando 
un rasgo en poblaciones animates; este 
earacter estil control ado por un par A y 
a, y se pueden distinguir los tres 
fenotipos AA, Aa y aa. (herencia 
intermedia). He aqui los resultados: 

Pobla¬ 
cion AA Aa aa total 

I 300 500 200 1000 

II 400 400 200 1000 

Calcule la distribution de los fenotipos 


en cad a poblacion, de acuerdo con lo 
esperado por el equilibrio de Hardy- 
Weinberg. <Estan las poblaciones l y II 
en equilibrio? 

18. Si tras estudiar en una poblacion un 
rasgo determinado por un par alelico se 
encuentra que dicha poblacion no esta 
en equilibrio, r ;Cuales podrian ser las 

razones posibles para ello? 

19. Explique por que la deriva genetica es 
mas acusada en las poblaciones 
pequerias. 

20. Describa como pueden interactuar los 
efectos de la deriva genetica y de la 
selection natural en una poblacion 
sulxlividida. 

21. ^Donde es mas facil para la selection 
extraer un alelo recesivo perjudiciai: en 
una poblacion que se cruza al azar o en 
una poblacion endogamica? *Por que? 

22. Distinga entre macroevolucion y 
mic roe volution. 
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El patron 
arquitectonico 
de los animates 


Nuevos disenos para la vida 


Hoy en dta los zoologos reconocen 32 filos de animates 
multicelulares, cada uno de el los caracterizado por un 
arquetipo o modelo de organizacion propio, y por un 
conjunto de propiedades biologicas que lo distingue de los 
demas filos. Casi todos ellos son supervivientes de los 
quizas 100 filos que aparecieron hace 600 millones de anas, 
durante la “explosion c&mbrica», el suceso evolutivo mas 
importance en la historia de la vida animal. En el corto 
espacio de tiempo de unos cuantos millones de a nos, se 
establecieron la inmensa mayoria de los arquetipos que 
conocemos actualmente, junto con otros de los que 
tenemos noticia ocnicamente a traves del registro fosil. Al 
encontrarse con un mundo con muy pocas especies, y nada 
o poco competitive, estas nuevas formas de vida 
comenzaron a “experimental intensamente, produciendo 


nuevos disenos en la arquitectura animal. Desde entonces | 
no se ha producido nada comparable a la explosion 
cambrica. Las ocasiones de especiacion que siguieron a los 
principales sucesos de extincion solamente produjeron 
variaciones de patrones ya conocidos o existences. 

Una vez forjado, un arquetipo pasa a ser un factor 
limitante de la forma corporal para los descendientes de 
tal linea evolutiva. Los moiuscos dan lugar a moluscos, y I 
las aves a aves. sin otra posibilidad. A pesar de la 
aparicion de adaptaciones estructurales v funcionales a 
los distintos mod os de vida. la evoiucion de nuevas 
formas siempre tiene lugar dentro de los limites 
arquitectonicos del arquetipo ancestral del filo. Esta es la I 
razon por la que nunca veremos moluscos voladores o 
pajaros con concha. ■ 
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Tabla 10-1 


Nlveles de organlzacion de la complejidad de los organismos 




4. 


Cradoprotoplasmatico de organizacion. Lii organization protoplasmica se da 
en los protozoos y otras organismos unicelu la res. Tod as las funciones vi tales 
estan confinadas en los limites tie una unica celula, la unidad fundamental de 
la vida. En el interior de la celula, el protoplasma esta diferenciado en 
organulos capaces de llevar a caho funciones especializadas. 

Crado celular de organization. La organization celular es una agregacion de 
celulas funcionalmente diferenciadas. Es evidente t|iie existe una division del 
trabajo, de forma que unas celulas se encargan. por ejemplo, de la 
reproduction y otras de la nutrition. Talcs celulas tienen escasa tendencia a 
organizarse en tejidos (un tejido es un conjunto de celulas similares 
oiganizadas con el objeto de llevar a cabo una funcion coniun). Algunos 
protozoos, como Vohxxx, cjue presentan tiaramente celulas somaticas y 
reproductoras, podrian considerarsc con un nivel de organization celular. 
Muchos autores tambien colocan a las esponjas cn este nivel. 

Crado de organization cehdar-tisnlar. El siguiente paso es la agregacion de 
celulas similares scgun patrones definidos, de lo que resulta un tejido. Ciertos 
autores situan a las esponjas en este grado, aunque las medusas y formas 
alines (los cnidarios) presentan de forma mas clara una organization tisular. 
Amlx)s gmpos todavia mantienen en gran parte un grado de organization 
celular, ya que muchas de sus celulas estan dLspersas, no organizadas en 
tejidos. Un excelente ejemplo de tejido en los cnidarios lo constituye la red 
nervlosa. en la que las celulas nerviosas y sus prolongaciones tienen una 
autentica estructura tisular, con funciones de coordination. 

Grado de organization tejidos-organos. La agregacion de tejidos para 
formar organos es el siguiente ptidano. Generalmente. los organos estan 
formados por nrAs de un tipo de tejido, y rienen funciones mas 
especializadas que estos. Los primeros que ocupan este nivel son los 
platelmintos, en los que encontramos un cierto numero de 6rganos bien 
definidos, como fosetas fotosensibles, proboscides y 6rganos 
reproductores, De hecho, los organos reproduclores estan a su vez 
organizados como sistema reproducer. 

Grado de organization organos-sistemas. Cuando varios organos trabajan 
juntos para llevar a cabo determinadas funciones, nos encontramos ante el 
nivel de organization mas elevado. Los sistemas estan asociados con las 
funciones basicas del organismo: circulation, respiration, digestion, etc. 
Los animates mas simples con este nivel son los nemertinos, que tienen un 
sistema digestive) completo independence del sistema circulatorio. La 
mayoria de los filos animales poseen este tipo de organization. 


El satirico ingles Samuel Butler procla- 
maba que el cuerpo humano no era mas 
que “un par de pinzas situadas sobre un 
fuelle y una cacerola, y todo el conjun- 
co fijado sobre linos zancos». Aunque 
las actitudes de las personas acerca de 
su propio cuerpo son clara mente ambi- 
valentes. la mayoria de la gente, menos 
cinica que Butler, estaria de acuerdo en 
calificarel cuerpo como una complica- 
disima maravilla arquitectonica vivien- 
te. Lo que no es tan obvio, quizes, es 
que la arquitectura del hombre y la de 
la mayoria de los restantes animales se 
ajusten al mismo conjunto de patrones 
deanatomia funcional. La uniformidad 
basica de la organizacion biologica se 
deriva de la ascendencia como en de 
los animales y de su constitucion celu¬ 


lar b&sica. A pesar de las enormes dife- 
rencias en complejidad estructural de 
los organismos, desde el protozoo mas 
simple hasta el hombre, todos el los 
comparten un diserio material intrinse- 
co y un modelo funcional fundamental. 
En este capiiulo consideraremos el 
niimero finito de arquetipos* que sus- 
tentan la aparente diversidad de las for¬ 
mas animales y examinaremos algunos 


* N. del T. Utilizaremos, en este capitulo especialmente, 
pero tambien a lo largo del libro, el termino arquetipo 
como equivalent© espanol del inglds body plan o del 
aleman bauplan. Este termino, por otro lado equiva¬ 
lent© a la expresidn modelo de organizacion, se ajus- 
ta a la idea de patrbn, modelo o diseno, y adem&s tiene 
connotaciones temporales que se adaptan perfecta- 
mente a las concepciones filogeneticas que subyacen 
a los modelos morfoiogicos de los animales. 


de los rasgos arquitectonicos que com¬ 
parten. 

La organizacion 

JERARQUICA DE LA 
COMPLEJIDAD ANIMAL 

Se pueden reconocer cinco grados de 
organization entre los distintos grupos de 
organismos unicelulares y de metazoos 
(Tabla 10-1). Cada grado es mas complejo 
que el precedente, y se construye sobre 
el segfin un sistema jerarquico. 

Los protozoos unicelu lares son los 
organismos mas simples semejantes a los 
animales. Estas formas unicelulares son. 
en cualquier caso, organismos comple¬ 
tes que llevan a cabo todas las funciones 
vitales basicas, tal como las entendemos 
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en los animales mas complejos. Dentro 
de los llmites celulares, presenlan una 
organizacion sorprendente, con division 
dc funcioncs. posesion dc cstructuras de 
soportc, niccanismos locomotores, fihri- 
llas y cstructuras scnsorialcs simples. La 
diversidad que sc aprccia en los orga- 
nismos unicelulares se ha conscguido 
mediante la variacion de patrones de 
estmeturas su bee I u la res. organulos, y de 
la celula en conjunto (Capitulo 12). 

Los metazoos, o animates multicelu- 
lares. desarrollaron una mayor compleji- 
dad estructural al combinar las cclulas en 
unidades mayores. L’na celula de meta¬ 
zoo es una parte especializada del con- 
junto del organismo y, a difcrcncia de las 
celulas de los protozoos, es incapaz de 
vida independiente. Las celulas de un 
organismo muliicelular estan especiali- 
zadas para cumplir los distintos objetivos 
que llevan a cabo los elementos subce- 
lulares en los protozoos. Los metazoos 
mas simples muestran el grado de orga- 
nizacion celular, en el cjuc las celulas tie- 
nen div ision de funcioncs. pero en cam- 
bio no estan estrechamente asociadas 
para llcvar a cabo cometidos colectivos 
(Tabla 10-1). En el grado tisular, mas 
complcjo. las celulas simi lares se agru- 
pan y realizan sus funcioncs comunes 
como un conjunto altamente coordina- 
do. En los animates con organization del 
grado tejidos-organos. los tejidos se dis- 
ponen en unidades funcionales aun 
mayores. denominadas organos t iene- 
ralmente un lipo de tejido se encarga de 
llcvar el peso de la funcion primordial 
del organo. como lo hace el tejido mus¬ 
cular en el corazon: otros tejidos (epite- 
lial. conjuntivo, nervioso) tienen papeles 
de apoyo. Las celulas funcionales liinda- 
mentales de un organo constituyen el 
parenquima (G. para, at lado + etteby- 
ma, infusion). Los tejidos de soporte for¬ 
ma n el cstroina LG. stroma, lectio, base). 
For cjemplo. en el pancreas de los ver- 
tebrados las celulas secretoras son el 
parenquima; la capsulu y la red de tejido 
conjuntivo representan el estroma. 

La mayor parte de los metazoos 
(nemertinos y todos los filos de esimctli¬ 
ra mas compleja) tienen un nivel de com- 
plejidad adicional. en el que distintos 
organos actuan juntos como sistemas 
organicos I n los metazoos se pueden 
distinguir once tipos de sistemas organi¬ 
cos: esqueletico. muscular, tegumentario. 


digestive), respiratorio, circulatorio, excre- 
lor. nervioso, endocrino, inmunitario y 
reproductor. La enorme diversidad evo- 
lutiva de cstos sistemas organicos es el 
objeto de los Capitulos IS a 31. 

COMPLHJIDAD Y TAMANO 

Corporal 

Los grados mas complejos en la organiza- 
cion de los metazoos ban permitido. y 
hasta cierto punto ban pmvocado, la evo- 
lucion de grandes tamanos corporales 
(I’igura 10-1). El gran lamano tiene diver- 
sas consecuencias, tanto fisicas como eco- 
logicas, para el organismo. Conforme los 
animates aumentan de lamano, la supedl- 
cie corporal crece muebo mas despacio 
cjue el volumen corporal. Esto txTirre por- 
que la super fide corporal aument a con el 
cuadrado de la longitud (longitud*), mien- 
tras que el volumen (y con el la masa) 
aumenta con el cubo de la longitud (lon¬ 
gitude. Esla tiiferencia pronto dillculta acti- 
\ idades que. desde la superficie, deben 
estar al servicio de la masa celular interna. 
En el curst> de la evolucion. este proble- 
ma se ha solucionado con el desarrollo de 
sistemas de transports* interno para aca- 
rrear nuirientes, gases y productos de dese- 
cho entre las celulas y el medio exlerno. 
Esta disposition tambien protege al orga¬ 
nismo ante cambios amhientaies. 


Li tendencin del tamarto corporal a 
aumentar en las lineas de descendencia 
se conocc como «ley de Cope del 
aumento filetico». que recibe su noinbre 
del paieontdlogo y naturalista americano 
del s. xix Edward Drinker Cope. Cope se 
dio cuenta que los linajes comienzan con 
pequenos organismos que dan lugar a 
otros mayores y final me me a formas 
gigantes. Con Irecuencia, esta.s ultimas se 
extinguen, lo (jue suponc una 
oportunidad para que nuevos linajes 
desarrollen a su vez formas cada vez 
mas grandes La regia de Cope se ajusta 
a vertebrados que no vuelan y a muchos 
grupos de in vertebrados, aunejue la 
lamarckiana explicacion de Cope (que 
los organismos evolucionaron a partir de 
un impulso interno para atcanzar una 
existencia mejory un mayor lamano) era 
dcscabeilada. May pocas excepciones a 
la regia de Cope, aunque los insectos 
constituyen una partial la rmente 
importante. 


Un tamafto mayor permitc una utiliza¬ 
tion mas eficaz de la energia melabolica. 
I n mamifero grande consume mas oxi- 
geno que uno pcqueno. pero el coste cle 
mantener la temperatura corporal e.s 
menor. por gramo cle peso, para el mami- 
fero grande que para el pequeho. Los 
animates grandes tambien se desplazan 
con un coste energetico menor que los 
animales pequenos. i n mamifero grande 
consume mas oxigeno al correr que otro 
de menor lamano, pero el coste energeti¬ 
co cle mover 1 g de su cuerpo a lo largo 
cle una distancia cleterminada es mucho 
menor para el animal grande que para el 
pcqueno (Figura 10-2). Otra consecuenciu 
importante del aumento de tamano es la 
mayor proteccion ante los depredadores. 
For todas estas razones. las oportunidades 
ecologicas de los animales grandes son 
muy difetvntes de las de las pequenas. Las 
grandes radiaciones adaptativas experi- 
mentadas por los taxones cle animales cle 
lamano grande se cletallaran mas adelun- 
te en los capitulos correspondientes. 

COMPONENTES 
CORPO RALES 
EXTRACELULARES 
DE LOS METAZOOS 

Ademas de las estructuras celulares orga- 
nizadas jerarquicamente. como se ha visto 
mas arriba, los animales metazoos pre* 
sentan dos componentes acelulares irnpor- 
tantes: los fluiclos corporales y los ele¬ 
mentos estructurales extracelulares. En 
todos los eumetazoos, los lluiclos corpo- 
rales se sulxlividen en dos «compartimen- 
tos» fluiclos el const it uido por los espa* 
cios inlnicelulares, dentro de las celukus 
corpora I es, y aquellos que ocupan el espa* 
cio ext racelular fuera de las celulas. En 
los animales con sistemas vasculares cerra- 
dos (como los gusanos segmentados y los 
vertebrados), los lluiclos extracelulares se 
dividen a su vez en el plasma sanguineo 
(la porcion fluida de la sangre, aparte de 
las celulas sanguincas, que son en reali¬ 
dad parte del compartimiento intracelular) 
v el fluido intersticial tambien llamadu 
lluido tisular, que ocupa el espacio alre* 
dedor de las celulas. Sin embargo, nuichos 
invertebrados tienen sistemas circulatorios 
abiertos, sin una separacion real entre el 
plasma sanguineo y el lluido intersticial, 
Estas relaciones se veran con cletalle en el 
Capitulo 3**. 
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Si extrajeramos del cuerpo rodas las 
celulas y los fluidos corpora les. tod a via 
quedaria el tercer elemento del organis- 
mo animal: los elementos e struct males 
extracelulares. Se (rata del material de 
soporte del organ ismo. que comprendc al 
tejido conjuntivo laxo (espccialmente hien 
desarrollado en los vertebrados, pero pre¬ 
sente en todos los metazoos), el cartilago 
(moluscos y cord ados), el hueso (verte¬ 
brados) y las cuticnlas (artropodos, nema- 
todos, anelidos y otros). Estos elementos 
proporcionan estabilidad mecanica y pro¬ 
tection (Capitulo 32). En al^nnos casos, 
tambien liincionan como depbsito de sus- 
tancias o materiales de intercambio y sir- 
ven como medio para las reacciones 
extracel u la res. La diversidad de los ele¬ 
mentos esqueleticos extracelulares carac- 
teristica de los diferentes grupos de ani¬ 
males se describe en los Capitulos 16 a 31- 

TlPOS DE TEJIDOS 

Un tejido es un grupo de celulas simila¬ 
res (junto con sus correspondientes pro- 
ductos celulares) especializadas para lle- 
var a cabo una funcion cornun. El estudio 
de los tejidos se denomina histologia 
(G. histos , tejido + logos, estudio). Todas 
las celulas de los metazoos toman parte 
en la formacion de tejidos. A veces, las 
celulas de un mismo tejido pueden ser de 
diversos tipos, y cieitos tejidos tienen gran 
cantidad de materiales intercelulares 
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Figura 10-1 

Graficoque muestra la evolucion del aumento de tamano (longitud) en los organismos en 
diferentes pen'odos de la vida en la Tierra. Notese que ambas escalas son logaritmicas. 


El termino winteredulap>. que signifies 
«entre las celulas*. no debe confundirse 
bajo ningun concepto con el termino 
«intracelular», que signifiea "(hmlro de las 
celulas* 


Figura 10-2 

Coste neto de la carrera o galope para 
mamiferos de varios tamanos. Cada punto 
represents el coste (medido segun la tasa 
deconsumo de oxigeno) de mover 1 g de 
peso corporal a lo largo de 1 km. Este 
coste disminuye con el aumento de 
tamano. 
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Durante el desarrollo embrionario, las 
capas germinales se diferencian en cua- 
tro clases de tejidos: epitelial, conjunti¬ 
vo, muscular y nervioso (Figura 10-3). La 
lista es sorprendentemente corta. con 
solo cuatro tipo basicos, que son capa- 
ces de satisfacer los di versos requeri- 
mientos de la vida animal. 

Tejido epitelial 

t r n epitelio es una capa celular que tapi- 
za una superficie, externa o interna. 
Sobre la superficie del cuerpo, el epite¬ 
lio forma una cubierta protectora. En el 
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Epitelio estratificado 
en la epidermis 


Tejido 6seo 


Tejido conjuntivo 
areolar en la dermis 


Tejido nervioso 
en el cerebro 


Tejido reproductor 
(testi'culos) 



Tejido sangumeo en 
el sistema vascular 


Tejido muscular cardiaco 
en el corazbn 


Tejido muscular esqueletico 
en los musculos 
voluntaries 


Musculo liso en la 
pared intestinal 

Figura 10-3 

Tipos de tejidos en un vertebrado. Se muestra la localizacion de los tejidos en una rana. 


Epitelio columnar 
del estdmago 


interior, los epitelios tapizan toclos los 
organos, asi como los canales y conduc- 
tos por los que se transportan diversos 
materiales y secreciones. En muchas 
superficies, las celulas epiteltales se modi- 
fican para formar glandulas, productoras 
de moco lubricante o sustancias espe¬ 
cial izadas, como hormonas o enzimas. 

Los epitelios se clasifican de acuerdo 
con la forma de sus celulas y el numero 
de capas que presentan. Los epitelios ,sim- 
ples (Figura 10-4) se encuentran en todos 
los metazoos, mientras que los epitelios 
estratificaclos (Figura 10-5) estan restringi- 
dos casi exclusivamente a los vertebrados. 
Todos los tipos de epitelios estan susten- 
tados por una membrana basal subyacen- 
te, que es una condensation de la sustan- 
cia fundamental del tejido conjuntivo. Los 
vasos sanguineos no penetran nunca en 
los tejidos epiteliales, por lo que estos 
dependen de la difusion de oxigeno y 
nutrientes desde los tejidos adyacentes. 


Tejido conjuntivo 

Los tejidos conjuntivos constituyen un 
grupo de tejidos diverse), con funciones 
de union y soporte. Estan tan extendidos 
que si se eliminaran todos los restantes 
tejidos del cuerpo, todavia resultaria 
patente la forma de este. El tejido con¬ 
juntivo se compone de celulas relativa- 
mente escasas, una gran cantidad de 
fibras extracelulares y un fluido, conoci- 
do como sustancia fundamental o 
matriz, en el que se encuentran inclui- 
clas estas ultimas. Se distinguen varios 
tipos diferentes de tejido conjuntivo: el 
tejido conjuntivo propiamente dicho 
que comprencle el tejido conjuntivo 
laxo, compuesto por fibras y celulas 
errantes suspendidas en una sustancia 
fundamental gelatinosa, y el tejido con¬ 
juntivo denso, como el de los tenclones 
y ligamentos, compuesto fundamental- 
mente de fibras estrechamente agrupa- 


clas (Figura 10-6). Gran parte del com- 
ponente fibrilar del tejido conjuntivo esta 
formado por colageno (G. kolla , goma. 
+ genos, origen o ascendencia), un mate¬ 
rial proteico de gran fortaleza elastica. El 
colageno es la proteina mas abundante 
del reino animal, y aparece en el cuerpo 
alii donde se requieren flexibilidad y 
resistencia. El tejido conjuntivo de los 
invertebrados, como el de los vertebra- 
dos, consiste en celulas, fibras y una 
matriz fundamental, aunque su organi- 
zacion no es tan elaborada. 

Otros tipos cle tejido conjuntivo son la 
sangre, la linfa, y los fluidos tisulares 
(considerados colectivamente como tejidos 
vasculares), compuestos por celulas pecu- 
liares en una matriz fundamental acuosa, 
el plasma. En condiciones normales, el teji¬ 
do vascular carece de fibras. El cartilage 
es una forma semirrigida de tejido conjun¬ 
tivo, con fibras agrupadas estrecliamente y 
embutidas en una matriz gelatinosa. El 
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Celula 

epitelial 

escamosa Membrana Superficie 

simple basal Nucleo externa 


Luz 

(espacio libre) 



Epitelio escamoso simple. Estb compuesto por celulas aplanadas que fornnan el lino tapizado 
de capilares sangumeos, pulmones y otras superficies, en las que permite la difusion pasiva de 
gases y fluidos tisulares dentro y fuera de tales cavidades. 



Epitelio cuboidal simple. Est£ compuesto por celulas bajas de seccibn cuadrada. Los epitelios 
ccebicos generalmente limitan pequenos conductos o tcebulos, como los de los rinones y las 
glcindulas salivales, y pueden tener actividad secretora o de absorcion. 



Epitelio cubico simple 


Epitelio columnar simple. Se parece al epitelio cuboidal, pero las cblulas son mas altas y 
generalmente poseen nucleos alargados. Este tipo de epitelio aparece en superficies con gran 
capacidad de absorcion, como el tracto intestinal de la mayoria de los animales. Las celulas 
presentan a menudo salientes digitiformes diminutos, denominados microvellosidades, que 
aumentan enormemente la superficie de absorcibn. En ciertos brganos, como en los tractos 
reproductores femeninos, las cbiulas son ciliadas. 



Epitelio columnar simple 
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Figura 10-5 

Tipos de epitelio estratificado. 



Nucleos 


Superficie 

externa 


Celula epitelial 
escamosa y 
estratificada 


Epitelio estratificado escamoso. Consiste en varias (de dos a muchas) capas de 
celulas a la proteccion contra la abrasion mecanica. La capa basal de celulas sufre 
continuas mitosis, produciendo nuevas celulas que son desplazadas hacia la superficie. 
donde se desprenden y son reemplazadas por nuevas celulas procedentes de la base. 
Este tipo de epitelio limita la cavidad oral, el esofago y el canal anal de muchos 
vertebrados, asf como la vagina de los mamiferos. 



Epitelio escamoso estratificado 


Membrana 

Superficie externa 



Tejido 

conjuntivo 


Nucleo C6lula del epitelio 
de transicion 


Epitelio de transicion. Es un tipo especial de epitelio estratificado, adaptado a sufrir 
grandes dilataciones o estiramientos. Este tipo de epitelio se encuentra en el tracto 
urinario y la vejiga de los vertebrados. En su estado relajado parece estar compuesto por 
cuatro o cinco capas celulares, pero cuando se estira parece tener solamente dos o tres 
capas de celulas muy aplanadas. 



Epitelio de transicion relajado 



Epitelio de transicion estirado 













Figura 10-6 

Tipos de tejido conjuntivo. 
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Nucleo Fibra colagena Fibra elastica 



Tejido conjuntivo laxo. Tambien llamado tejido conjuntivo 
areolar, es el "material de relleno" del cuerpo, que fija vasos 
sanguineos, nervios y organos. Contiene fibroblastos que 
sinletizan las fibras, sustancia conectiva fundamental y 
macrdfagos errantes que fagocitan agentes patogenos o 
cdlulasdanadas. Los diferentes tipos de fibras son fuertes 
fibras colagenas (gruesas y rojas), y fibras elasticas, mas 
delgadas y ramificadas (en negro), formadas por la protefna 
elastina. El tejido adiposo (grasa) se considera un tipo de 
tejido conjuntivo laxo. 


Condrocito Laguna Matriz 



CartNago. Es un tejido conjuntivo propio de los vertebrados 
compuesto por una firme sustancia fundamental gelificada 
(matriz) que contiene celulas (condrocitos) alojadas en 
pequenos huecos llamados lagunas, y por colageno o fibras 
elasticas (segoen el tipo de cartilago). En el cartilago hialino 
quese muestra aqut, tanto las fibras colagenas como la 
matriz estan tenidas uniformemente y no se pueden distinguir. 
Alcarecer de aporte sangulneo, todos los nutrientes y los 
materiales de desecho deben transportarse por difusibn a 
iraves de la sustancia fundamental a los tejidos adyacentes. 


Nucleo Fibras 



Tejido conjuntivo denso. Forma tendones. ligamentos y 
fascias, dispuestas estas ultimas como laminas o bandas de 
tejido alrededor del moesculo esquelbtico. En el tendon (como 
se muestra aquf) las fibras colagenas son extremadamente 
largas y estbn dispuestas muy estrechamente. 


Canal Osteocitos Matriz 

central en lagunas mineralizada 



Hueso. El mas fuerte de los tejidos conjuntivos de los 
vertebrados; contiene fibras de col&geno mineralizadas. Las 
celulas oseas. Ilamadas osteocitos, estan alojadas en 
pequenas cavidades (lagunas) de la matriz. Los osteocitos se 
comunican con los vasos sanguineos que penetran en el 
hueso mediante una fina red de conductos denominados 
canaliculos. A diferencia del cartilago, el hueso se remodela a 
lo largo de la vida del animal, y puede autorrepararse incluso 
tras haber sufrido grandes danos. 
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Figura 10-7 

Tipos de tejido muscular 




Estriaciones Nucleo Discos intercalares 

de la celula (uniones intercelulares 
muscular cardiaca especiales) 



Nucleos de las cblulas musculares lisas 


Musculo esqueletico. Es un tipo de musculo estriado que se encuentra tanto en 
vertebrados como en invertebrados. Esta compuesto por fibras cilmdricas 
extremadamente largas, en realidad celulas multinucleadas que pueden alcanzar 
de un extremo a otro del musculo. Observadas con el microscopio luminico, las 
celulas parecen presentar una serie de bgndas, llamadas estriaciones, en sentido 
transversal. El musculo esqueletico se llama tambibn musculo voluntario {en los 
vertebrados), ya que se contrae cuando es estimulado por nervios bajo control 
cerebral consciente. 


Musculo cardiaco. Es otro tipo de musculo estriado que se encuentra solamente 
en el corazdn de los vertebrados. Las celulas son mucho mbs cortas que las del 
musculo esqueletico y tienen un unico nucleo por celula. El musculo cardiaco es 
una red ramificada de fibras en la que las celulas individuales estan conectadas 
unas con otras mediante complejos de unidn llamados discos intercalares. El 
musculo cardiaco se considera musculo involuntario debido a que no requiere 
actividad nerviosa para estimular su contraccion. En lugar de ello, la frecuencia 
cardiaca esta controlada por celulas especializadas como «marcapasos», situadas 
en el propio corazdn. No obstante, nervios autdnomos procedentes del cerebro 
pueden alterar la actividad de tales celulas. 


Musculo llso. Es un musculo no estriado que se encuentra tanto en vertebrados 
como en invertebrados. Las celulas del musculo liso son tiras o bandas largas, de 
extremos aguzados, cada una de las cuales contiene un unico nucleo. El musculo 
liso es el tipo mbs comun en los invertebrados, en los que funciona como 
musculatura de la pared del cuerpo y limita conductos y esffnteres. En los 
vertebrados, el musculo liso tapiza las paredes de los vasos sanguineos y rodea 
organos internos, como el intestino y el utero. Se conoce como musculo 
involuntario en los vertebrados, porque generalmente su contraccibn no se 
produce bajo control consciente. 


hueso es un tejido conjuntivo calcificado, 
que contiene sales de calcio organ izadas 
alrededor de fibras colagenas (Figura 10-6). 

Tejido muscular 

El musculo es el tejido mas comun en el 
cuerpo de la mayoria de los animates. 
Esta formado por celulas alargadas o 


fibras, especializadas en la contraccion. 
Con pocas excepciones, se origina a par- 
tir del mcsodermo, y su unidad es la 
celula muscular o flbra muscular El ci- 
toplasma, no especializado, de los mus- 
culos se Jlama sarcoplasma, y los ele- 
mentos contractiles en el interior de la 
fibra reciben el nombre de mioftbrillas. 


Desde un punto de vista estructural, los 
musculos pueden ser lisos (fibras sin 
bandas) o estriados (fibras con bandas 
transversales) (Figura 10-7). 

Tejido nervioso 

Este tejido esta especial izado en la recep¬ 
tion de estimulos y en la conduccion de 
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Cono axbnico 



Dendritas: reciben estimulos 
de otras neuronas 


Cuerpo celular 


Nucieo 

Nuclbolo 


C6lula de Schwann: forma 
una vaina aislante alrededor 
demuchos nervios perifericos 
de vertebrados 


Dtreccion 

del 

impulso 


Nodos de Ranvier: estas interrupciones 
en el aislamiento de la c^lula de 
Schwann permiten a los potenciales de 
accidn saltar de nodo a nodo 



Ax6n: transmite impulsos electricos 
desde el cuerpo celular a los terminales 
sinapticos 


Terminales sinapticos: liberan sustancias 
neurotransmisoras en la sinapsis cuando 
llega un potencial de accion 

Figura 10-8 

Anatorrua funcional de una neurona. Del cuerpo celular, o soma, se extienden una o mas 
dendritas (G. dendron , arbol). que reciben impulsos electricos desde receptores u otras 
celulas nerviosas, y un unico axon que transporta impulsos desde el cuerpo neuronal hasta 
otracelula nerviosa o un organo efector. El axon recibe a menudo el nombre de fibra 
nerviosa. Los puntos de contacto de unos nervios con otros o con organos efectores son 
uniones especializadas denominadas sinapsis. 


impulsos de una pane del cuerpo a otra. 
Losdos tipos celulares basicos del tejido 
nernoso son las neuronas (G. nervio), 
h unidad funcional basica del sistema ner- 
vioso, y la neuroglia (G. nervio + glia, 
goma), una varieclad de celulas no ner¬ 
viosas que aislan las mem bran as neuro¬ 
na Its y desem penan drversus funciones 
dcsoporte. La anatomia funcional de una 
celula nervicxsa tipica estS esquemarizada 
en la Figura 10-8. 


Arquetipos de 

LOS AN1MALES 

Como ya se apunto en el prologo de este 
capitulo, aunque la diversidad de formas 
en los animates es enorme, las posibili- 
clades de los distintos disenos para la vida 
estan limitadas por la herencia ancestral. 
Por otro lado, los animates se ven con- 
formados por su habitat v modo de vida 
peculiares. Un gusano que adopta una 


existencia parasita en el intestino de un 
vertebrado cendra un aspecto y un com- 
portamiento nuiy diferentes de los de 
otro miembro del mismo gmpo, pero de 
vida libre. Sin embargo, ambos compar- 
tiran los caracteres distintivos del filo. 

Los principals avances en la arqui- 
tectura corporal son, por orden, la mul- 
ticelularidad. la simetria bilateral, el 
diseno «tubo dentro de un tubo» v, final- 
mente, el arquetipo eucelomado (verda- 
deros celomados). Hstos avances, con sus 
diferentes variantes, pueden represen- 
tarse segun un patron ramificado. como 
en la Figura 10-9. 

Simetria animal 

La simetria trata de la disposicion o 
correspondencia de las partes del orga- 
nismo con respecto a ciertos ejes corpo¬ 
rates. La mayoria de los animates pre- 
sentan algun tipo de simetria. Los que no 
lo hacen, como muchas esponjas de for¬ 
mas irregulares, reciben el calificativo de 
asimetricos. 

La simetria esferica significa que 
cualquier piano que pase por el centre 
divide al cuerpo en mitades equivalen- 
tes. o especulares (Figura 10-10, arribet 
izquierda). Rste tipo de simetria se 
encuentra principalmente en ciertos pro¬ 
tozoos, y es raro en los animalcs. Las for¬ 
mas esfericas son las mejor adaptadas a 
la flotaciAn y a desplazarse por roda- 
miento. 

La simetria radial (Figura 10-10, am- 
ha derecha ) aparece en formas que pue¬ 
den quedar divididas en mitades se- 
mejantes por mas de dos pianos que 
eontengan a su eje longitudinal. Se trata 
de las formas tubulares, de vasija o cuen- 
co que aparecen en algunas esponjas y 
en las hidras, medusas, erizos de mar y 
similares, en los que un extremo del eje 
longitudinal es generalmente la boca. L ] na 
variante de esta simetria es la simetria 
birradial. en la que s61o dos pianos que 
pasan a traves del eje oral-aboral produ- 
cen mitades simetricas, debido a que 
aiguna de las partes del animal es Cinica 
o par. antes que radial. Los etenoforos 
(filo Ctenoforos, p. 276), de formas mas 
o menos globulares pero con un par de 
tentaculos, son un buen ejemplo. l/)s ani- 
males rad tales y birra diales son general¬ 
mente sesiles, flotadores pasivos o nada- 
dores debiles. Los animates raciiados. sin 
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Organismo unicelular ancestral 
( | 

Unicelular Multicelular 



Sin hojas embrionarias ni tejidos ni Hojas embrionarias, verdaderos 

organos. digestibn intracelular. tejidos, boca, cavidad digestiva 



(Animates radiados) 


I- 

Arquetipo acelomado 


Arquetlpo nemertino Arquetipo platelminto 


Simetria bilateral 


1 

Tubo dentro de un tubo 
Tubo digestivo unidireccional 
cavidad corporal entre el tubo 
digestivo y la pared del cuerpo 




Tubo digestivo completo 
y sistema circulatorio 


La boca se abre en un tubo 
digestivo ciego; no hay sistema 
circulatorio (platelmintos) 


i- 

Arquetipo pseudoceiomado 

Cavidad derivada del blastocele sin 
revestlmiento peritoneal 



Arquetipo eucelomado 
Celoma derivado del mesodermo y 
limitado por peritoneo 


(Nematodos, rotiferos. etc.) 


I 

Arquetipo esquizocelomado 
Celoma por ahuecamiento de bandas 
mesodbrmicas. segmentacion espiral 

I 


r - 

Arquetipo anelido 



-1 

Arquetipo molusco 



Cuerpo blando y sin segmentar, 
con manto y generalmente 
con concha 


Cuerpo blando y segmentado 


Arquetipo enterocelomado 
Celoma derivado de sacos 
mesodermicos; segmentacion radial 

L 


i 

Arquetipo 

vertebrado 



Arquetipo artrbpodo 


Arquetipo equinodermo 


Simetria bilateral, endoesqueleto 
articulado, sistema nervioso 
dorsal especializado. 
esquizocelia modificada 




Cuerpo segmentado, 
exoesqueleto, 
apendices articulados 


Simetria radial secundaria, 
endoesqueleto con placas 


Figura 10-9 

Patrones arquitectonicos de los animales. Estos arquetipos basicos han sido diversamente modificados a lo largo de la evolucion para 
adaptar a los animales a una gran variedad de habitat. El ectodermo aparece en gris, el mesodermo en rojo y el endodermo en amarillo. 
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Simelria bilateral 


Figura 10-10 

Simetria animal. Se muestran animates con simetria esferica, radial y bilateral. 


extremes anterior o posterior, pueden 
cnftvntarse a su entorno en todas tlirec- 
_;one\ In que const it uye una ventaja para 
una forma sesil ton estrucl unis dispnes 
las para atrapar una presa tjue se acer- 
qjc ilcsde ciialtjuier direccion. 

Los dos filos de simelria primaria- 
miMitc radial, los Cnidarios y los Cteno- 
Iscdenominan Radiados. Los equi- 
i ; i rmos (estrellas de mar y demas 
panentes) son animales en principio hi- 
-iteralcs (sus larvas son hilaterales) que 
' in adeptado la simetria radial al llegar 
al estado adulto 

1 11 la simetria bilateral solamenre un 
piano digital puede dividir al animal en 
tiiiLf-ies especulares izquierda y derecha 
iFi^ lira 10-11, aba jo). La aparicion de la 
simetria bilateral en la evolution animal 
■ • iMiluyoun enorme avarice. ya que los 
jninules hilaterales estan inucho mejor 


adapladus para moverse en una direct ion 
determinada (hacia del ante) que los ani¬ 
mal es con simetria radial. Los animales 
hilaterales red ben eolcctivamente el nom- 
hre de Bilatcria La simetria bilateral esta 
estrechamente ligada a la cefalizacion 
que se vera mas adelanie. 

Reviseinos ahora alguno tie los termi 
nos necesarios para senalar o local i/a r 
regiones en el cuerpo de los animales 
(Figura 10-11). Anterior designa el ext re- 
mo cefalico o de la calx*/.a; |x>sterior el 
extreme) opuesto, o «cola«; dorsal el lack) 
del «lomo» y ventral, el del vientre o el 
Lrente, Medial se refiere a la linea media 
longitudinal del cuerpo: lateral, a los 
lados. Las partes distales son las que se 
encuentran mas lejos del centro del cuer 
po que un punto de referenda; las pro- 
ximales, las que estan mas cerca Pec¬ 
toral designa la region del pecho o la 


soportada por las extremidades anierio- 
res, ) pelvico hace lo propip para las 
cacleras o el area sobre las extremidades 
posleriores. Un piano frontal (tamhien 
llamado a veces piano coronal) divide a 
un cuerpo bilateral en dos mitades, dor¬ 
sal y ventral, al estar situatlo longiiudi- 
nalmente v contener al eje i/.quierda-dere¬ 
cha; forma un angulo recto con el piano 
sagital. que divide al animal en dos mita¬ 
des, i/.quierda y derecha. Ml piano trans¬ 
versal conlicne a los ejes dorso-ventral e 
izquierda-derecha. y es perpendicular 
tamo al piano sagital como al frontal, lo 
ijiie produce en el animal mitades ante¬ 
rior y posterior (Figura 10-11). 

Cavidades internas 

Los animales hilaterales pueden agrupar- 
se de acuenJo con su tipo de cavidad inter- 
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Ectodermo 



Figura 10-11 

Los pianos de simetria tal y como aparecen en un animal de simetria bilateral. 



Parenquima 

(mesodermo) 


Organo Tubo digestivo (endodermo) 
mesodermico 


Acelomado 



Organo 

mesodermico 


Mesodermo (musculatura) 


Pseudocele 
(del blastocele) 


Tubo digestivo 
(endodermo) 


Pseudocelomado 


na o la ausencia de esta (Figura 10-9). En 
los animates superiores la cavidad princi¬ 
pal es el celoma. un espacio lleno de flui- 
do que rodea al tube) digestivo. La evolu¬ 
tion del celoma, como la de la simetria 
bilateral, constituyd uno de los principals 
avances en la evolucion de la arquitectu- 
ra animal* al proporcionar un diserio del 
tipo «tubo dentro de un tubo» (Figura 10- 
9). lo que permite una flexibilidad corpo¬ 
ral mucho mayor de la que pueden alcan- 
zar los animates que carecen de cavidad 
interna. El celoma tambi£n supone la tlis- 
ponibilidad de espacio para los organos 
viscerales, y permite un mayor lamano y 
complejidad a I dejar mayor superficie 
expuesta para intercambios celulares. El 
celoma. lleno de fluido, lunciona adicio- 
nalmente como un esqueleto hidrostdtico 
en deltas casos, especialmente en muchos 
gusanos, contribuvendo a activiclacles 
como la traslacion y la excavation. 

Como se muestra en la Figura 10-9, la 
presencia o ausencia cle celoma es un 
determinante clave en el avance evoluti- 
vo cle los animates bilaterales. 

Bilaterales acelomados 

Los platclmintos (filo Platelmintos) y los 
nemertinos (filo Nemertinos) no poseen 
cavidad corporal a 1 reded or del tubo 
digestivo (Figura 10-12, aniba)\ son «ace- 
lomados» (G. a , sin + koihmct , cavidad). 
El espacio entre la epidermis (ectoder- 
mica) y el tubo digestivo (endodermico) 
esta completamente ocupado por meso¬ 


dermo, en forma cle una masa esponjo- 
sa de cel ulas de re lleno, denominacla 
parenquima Este parenquima se forma 
a partir cle celulas ectodermicas cle la 
superficie general en las primeras etapas 
embri on arias. En al menus algunos ace- 
lomados, las celulas parenquimaticas son 
en realidad cuerpos celulares cle celulas 
musculares (p. 285). 

Bilaterales pseudocelomados 

Los Nematodos, y algunos otros filos, tie- 
nen una cavidad rodeando al tubo diges¬ 
tive) denominacla pseudocele o pseu- 
doceloma cuyos poseedores presentan 
una organizacion cle «tubo dentro cle un 
lubo» (Figura 10-12, centra). El pseudo- 
celoma queda definido por una propie- 
dad negativa, la ausencia cle peritoneo*. 
una cle lg ad a membra na celular derivada 
del mesodermo que, en animales con un 
verdadero celoma, tapiza la cavidad. HI 
pseudocele deriva del blastocele embrio- 
nario y por ello puecle consitierarse como 
un blastocele persistente. 

Bilaterales eucelotnados 

El resto de los animales bilaterales posee 
un verdadero celoma, tapizado por peri- 
toneo mesodermico (Figura 10-12, aba jo), 

* N, del T. Aunque el original en ingles hace aqui 
referenda al peritoneo , el termino estrictamente 
correcto es mesotelio (epitelio mesodermico), mas 
preciso. En realidad, el peritoneo es solamente una 
forma especializada de mesotelio, que se da en los 
vertebrados y en muy pocos grupos de invertebrados. 



Figura 10-12 

Modelos de organizacion acelomado, 
pseudocelomado y eucelomado. 


El verdadero celoma surge dentro del 
propio mesodermo y puecle originarse cle 
dos formas: por esquizocelia o por ente- 
rocelia (Figura 10-13), o tambien por 
modification cle alguna cle el las. Ainhos 
terminos son descriptivos, ya que esqui- 
zo deriva clel griego schizein , tlividir; etHe¬ 
ro viene del griego enter on, intestino; y 
ce/ia procecle clel griego koilas. con el sig- 
nificado cle hueco o cavidad. En su forma 
esquizocelica, el celoma surge, como su 
propio nombre indica, de la division cle 
band as mesoderm icas originaclas a partir 
cle celulas de la region clel blastopore). HI 
mesodermo es una cle las tres hojas 
embrionarias primarias c]ue aparecen muy 
pronto en el clesarrollo cle tod os los ani¬ 
males bilaterales, y se encuentra entre ci 
endodermo, interne), y el ectodermo. 
externo; p. 125 y Figura 7-25. En su vaiie- 
dad enterocelica, el celoma se produce 
por invaginaciones del arquenteron, o 
tubo digestive) primitivo. 
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Esqulzocelico 

Blastocele_ 

(lleno de fluido) 


Blastocele 
ctodermo 


Endodermo- 


I 

Arquenteron | 

(tubodigestivo Blastoporo 

embrionario) 



I 

i? v 5< 


Ahuecamiento 
Primeras celulas en e | mesodermo 

mesodermicas 


Celoma en 
desarrollo 




Blastocele 


Enterocelico 




Blastocele 
Ectodermo 


Pnncipi 
de saco 


-C 1 


\ 


mesoderm ico , L" 

Arquenteron 1 
(tube digestive 
embrionario) Blastoporo 


Endodermo 


Figura 10-13 

Tiposde mesodermo y formacibn del celoma. En la formacion esquizocelica, el mesodermo 
se origina de la pared del arquenteron, cerca del blastoporo, y prolifera como una banda de 
tejido que se ahueca para formar el celoma. En la formacibn enterocelica, la mayor parte 
del mesodermo surge como una serie de invaginaciones del arquenteron, que se 
independizan de este y aumentan de tamano para constituir el celoma. En ambos casos, el 
celoma se expande hasta obliterar el blastocele. 



Anelidos 



Cordados 


Figura 10-14 

Filos segmentados. Estos filos han hecho uso de un importante principio natural: la metameria, o 
repeticion de unidades estructurales. Los anelidos y los artropodos estan sin duda relacionados, 
pero los cordados probablemente han desarrollado su segmentacion de forma independiente. La 
segmentacion proporciona una especializacion mas variada, ya que los segmentos, 
especialmente en los artropodos, se modifican para llevar a cabo distintas funciones. 


Una vez que se ha completado el 
clesarrollo, los dos tipos de formacion del 
celoma son indistinguibles. Ambos clan 
lugar a un autentico celoma limitado por 
un peritoneo mesodermico (G. perito- 
naios ; ajustado alrededor) y provisto de 
mesenterios en los que quedan suspen- 
didos los organos viscerales. 

Metameria (segmentacion) 

Metameria es la repeticion seriada de 
unidades corporales a lo laigo del eje lon¬ 
gitudinal del organismo. Cada una de 
estas unidades se denoniina segmento. 
o metamero. En organismos como las 
Iombrices de tierra y otros anelidos, en 
los que la metameria se presenta de 
forma mas clam, la disposicion segmen- 
tada afecta a estructuras, tanto internas 
como externas, de varies sistemas. Se da 
repeticibn de musculos, nervios, vasos 
sanguineos y sedas locomotoras. Otros 
brganos, como los sexuales, pueden 
reperirse solamente en unos cuantos seg¬ 
mentos. En animales mas evolucionaclos 
la mayor parte de la organization seg- 
mentada ha quedado enmascarada. 

La verdadera metameria se encuentra 
solamente en tres filos: Anelidos, Artro¬ 
podos y Cordados (Figura 10-14), aun- 
que la anillacion superficial del ectoder¬ 
mo y la pared del cuerpo se puede 
encontrar en otros muchos y muy diver¬ 
sos gmpos de animales. 


Cefalizacion 

La diferenciacion de un extreme) cefalico 
o cabeza se conoce como cefalizacion 
y se da fundamentalmente en animales 
con simetria bilateral. La concentracion 
de organos de los sentidos en la cabeza 
conlleva ventajas evidentes para un or¬ 
ganismo que se desplaza por su medio 
con este extremo por delante. Esta es 
la disposicion mas eficaz de los sistemas 
de recepcion y respuesta a estinuilos 
ambientales. Genera I me nte la boca tam- 
bien se localiza en la cabeza, ya que gran 
parte de la actividad animal esta dirigida 
a la consecucion de alimento. La cefali¬ 
zacion esta siempre acompanada por una 
diferenciacion a lo largo del eje antero¬ 
posterior ( poiaridad) La poiaridad impli- 
ca generaImente la aparicion de gra¬ 
dients de actividad entre limites, como 
los extremos anterior y posterior. 
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Resumen 


Desde los organismos relativamente simples 
que constituyeron los comienzos de la vida 
en la Tierra, la evolucion animal ha progre- 
sado a lo largo de una secucncia historica de 
formas cada vez mas complieadas. Los orga- 
nulos se integraron en celulas. las celu las en 
lejidos, los tejidos en organos y los organos 
en sistemas. Mientras que un protozoo lleva 
a cabo todas las funciones vitales dentro de 
los limites de una unica celula, un animal mul- 
ticelular evolucionado es un complejo de uni- 
dades suhordinadas organizadas en niveles 
sucesivos. 

Durante el curso de la evolucion, el limi¬ 


te superior del tamano corporal en las estir- 
pes animates ha tendido a aumcntar, lo que 
condujo inevitablemente a la division del tra- 
bajo entre las distintas partes del cuerpo y a 
un a u men to de la complejidad. 

HI cuerpo de los metazoos estfl formado 
por celulas. la mayoria de las cuales estan 
especializadas funcionalmente: por l’luidos 
corporales. divididos en intracelulares y ex¬ 
tra celula res; y por elementos estructurales 
extracelulares, I'ibrosos o amorfos, que desem- 
penan diversas funciones en el espacio extra- 
celular Las celulas de los metazoos se orga- 
nizan en diversas tejidos, constituidos por 


celulas simiktres que d esc m pc ft an funciones 
cornunes. Los lipos tisulares basicos son el 
epitelial, el conjuntivo. el muscular y el ner- 
vioso. Los tejidos se organizan a su vez en uni- 
dades funcionales mayores, denominadas 
organos. y por ultimo, los organos se asocian 
para formar sistemas. 

Cada organismo presenta un arquetipo 
heredado, c]ue puede describir.se en terminos 
como la simetria, la presencia o ausencia tie 
cavidades corporales, la independencia de los 
fluidos corporales, la presencia o ausencia dc 
segmentacion, el grado de cefalizacion y el 
tipo de sistema nervioso. 


Cuestionario 


1. Cite los cinco niveles de complejidad en 
la organizacion de los organismos y 
explique como cada uno de ellos es mas 
avanzado que el precedence. 

2. (Puede sugerir por que durante 
la evoluci6n de linajes unimales 
independientes ha habido una 
tendencia hacia el maximo aumento 
posible del tamano corporal? (Por que 
es inevitable que la complejidad 
tambien aumente junto con el tamano? 

3- rCual es el significado de los terminus 
-partnqiiinia* y -estromu- en cuanto a su 
relacion con los organos corporales? 

4. Los fluidos corporales de los 
eumetazoos estan separados en 
-compart imentas-. Koinbre tales 
companimcntos y explique c6mo 
difierc esta separation en animates con 
sistemas circulatorios abierros y 
cerrados. 


5. <Cuales son los cuatro tipos principales 
de tejidos en el cuerpo de un metazoo? 

6. r ;Como ptxiria distinguirse entre un 
epitelio simple y uno estratifieado? (Que 
caraeteristica de un epitelio estratificado 
explicaria por que se encuentra este tipo 
limitando la cavidad bucal, el esofago y 
la vagina, en vez de un epitelio simple? 

7. (Cuales son los tres elementos de tejido 
conjuntivo? Cite algunos ejemplos de los 
diferentes tipos de tejido conjuntivo. 

8. (Cuales son los tres tipos de musculo 
que se encuentran en los animates? 
Kxplique como cada uno de ellos esta 
especializado para distintas funciones. 

9. Describa las principales caracteristicas, 
estructurales y funcionales, de una 
neurona. 

10. Asigne a cada grupo animal su 
arquetipo o modclo de organizacion 
correspondiente. 


— Unicclular 

— Agregado celular 

— Saco ciego, 

acelomado 

— Tubo-en-un-tulx) 

pseudocelomado 

— Tubo-en-un-tubo, 

eucelomado 


a. Nematodos 
1). Vertebrados 

c. Prolozoos 

d. Platelmintos 

e. Hsponjas 

f. Artropodos 

g. Nemertinos 


11. Distinga entre simetria esferica, radial, 
birratlial y bilateral. 

12. Util ice los siguienles terminos para 
idcntificar partes de su propio cuerpo 
y del de una rana: anterior, posterior, 
dorsal, ventral, lateral, distal, 
proximal. 

13. (Como dividirian su cuerpo los pianos 
frontal, sagital y transversal? 

14. (Que se entiende por metameria? Cite 
tres filos que la presenten. 


Bibliografja 


Bonner. J. T 1988. The evolution of 
complexity by means of natural 
selection. Princeton. New Jersey, 
Princeton University Press, /'studio de 
los niveles de complejidad en los 
organismos y como el tamano afecta a 
la complejidad. 

Caplan. A. J. 1984. Cartilage. Sci. Am. 251 
84-94 (oct.). Estructura y desarrollo del 
cart it ago de los vertebrados. 

(Irene, M. 1987. Hierarchies in biology. 

Am. Sci. 75:504-510 (sept.-oct.). li! 
termino « jerarquia» se utiliza en 


biolog fa con muy d 1st infos 
significados. El an tor apunta que la 
teoria evolutiva actual lleva a! 
concepto de jerarquia mas alia de los 
limites darwinianos . hast a los niveles 
geneticos y del organismo. 

Kesscl, R. G., and R. H. Kardon. 1979. 
Tissues and organs: a text-atlas of 
scanning electron microscopy. San 
Francisco, W. H. Freeman & Co. 
Excefente coleccion de micrograjtas 
electronicas de barrulo. 

McMahon, T. A., and J. T Bonntsr, 1983. On 


size and life. New York, Scientific 
American Books, Inc. Un tibro hie ft 
ilustrado sobre los tamanos y escatas de 
los seres vivos; ejemplos y explicaciones 
claros. 

Welsch, U. & V. Storch. 1976. Comparative 
animal cytology and histology. London. 
Sidgwick & Jackson. Histologia 
comparada . con un buen t rata mien to 
de los in vertebrados. lixiste una edition 
espanola de I97K publicada por 
lidiciones Urmo, Bilbao. 












zoologos han bautizado mas de 1,5 milloncs de especies 
dc animales, y sc describen miles mas cada ano. Algunos 
/.irilogos creen que las especies conocidas hasta hoy 
consiituyen solamcntc c! 20% de la totalidad de animales 
vivos, y menus del 1% de todos los que han existfdo en cl 
Bbdo 

A pcsar de tales cifras, la diversidad animal no carece de 
limites. Se pueden concebir tmichas formas de animales que 
®> existed en la naturaleza, como se puede ver en los mitos 
del minotauro y de los caballos alados. Los rasgos 
ciraaeristicos del hombre y los del toro nunca aparecen 
juntos, como lo hacen en el mftico minotauro, ni los euerpos 
de los cabal los tienen alas de ave, como en el lamoso Eegaso. 
FJ hombre, el toro, las aves y los caballos son diferentes 
gmpris de animales, aunc[ue comparteii algunos earacteres 
isrportanles, como la posesion de vertebras y la homeotermia. 
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Clasificacion 
y filogenia 
de los animales 


que los distinguen de formas Uxiavia mas alejudas, como 
insectos o platelmintos. 

Todas las culturas humanas dasifican sus animales 
familiares de acuerdo con disrintos modelos en la diversidad 
animal. Kslas clasificaciones tienen muchos y variados 
propositos. En ciertas sociedades, los animales pueden 
clasificarse de acuerdo con su urilidad o perjuicio para la 
actividad del hombre. Otros pueden agrupar a los animales 
segun sus papeles mitologicos. Los biologos reimcn a los 
animales segun las relaciones evolutivas que pueden deducirse 
enire ellos. Hsta clasificacion se denomina «sistema natural», 
porcine rclleja las relaciones existentes entre los animales en la 
naturaleza. independienlemente de la actividad luimana. El 
zoologo sistematico tiene tres objetivos principales: descubrir 
todas la especies de animales, reconsiruir sus relaciones 
evolutivas y. por ultimo, dasificarlos de acuerdo con ellas. S 
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La teorta dc Darwin de la ascendencia 
coniun (Capiiulo 1) es cl principio basi- 
co que gula nuestra busqueda do un 
orden para la diversidad animal. La cien- 
cia de la taxonomla («principio o ley de 
la ordenacion») produce un sistema for¬ 
mal para denominar y clasilicar las espe- 
cies que rellcja dicho orden. Los unima¬ 
les tjue tienen un antecesor comun muy 
reciente companen muchas caracterisii- 
cas, y cjuedan agrupados juntos en nues- 
tra clasificacion taxonomica; los anima- 
les diferentes, que solamente tienen 
antecesores comunes muy lejanos, que- 
dan situados en grupos taxonomicos dis- 
lintos, excepto en los niveles mas altos y 
amplios de la taxonomla La taxonomla 
es parte de una dencia mas amplia. la sis- 
tematica o biologia comparada, que lit i- 
liza todo aquello que conocemos sobre 
los anima les para in tent a r comprender 
sus relaciones evolutivas. Sin embargo, 
muchas practicas de la laxonomia son 
restos relictos de puntos de vista pre-evo- 
lutivos. por lo que el a juste de nuestro 
sistema taxonomico para t|ue se adapte 
a la evolucion ha dado lugar a much os 
problemas y controversia.s. La taxonomla 
ha alcanzado actualmente un punto sor- 
prendentemente activo y controvertido. 
en el que varios sistemas taxonomicos 
alicrnativos compiten para ser adopt ados 
por los cientllicos Para alcanzar a com¬ 
prender esta controversia. se hace ncce- 
sario revisar primero la historia de la laxo¬ 
nomia animal. 

Linneo y el 

DESARROLLO 

DE LA CLASIFICACION 

HI filosofo v biAIogo griego Aristoteles fue 
el primero en dasificar los organismos 
segun sus semejanzas estmeturales. Tras 
el Kenacimicnto europeo, el naturalism 
ingles John Kay (1627-1705 ) introdujo un 
sistema de clasificacion mas complete y 
un nuevo concepto de especie. HI llore- 
cimiento de la Sistematica en el s. xvtu 
culmino con el trabajo de Carolus Linna¬ 
eus* (1707-1778: Figura 1 1-1), quien nos 
dolo de nuestro actual esquema de cla- 
sificaciAn. 

* N. del T. Se ha respetado aquf, ta version latina del 
nombre del naturalista sueco, tal como aparece en el 
original inglds, que es como firmaba sus escritos; sin 
embargo, el leclor puede encontrarlo en otros (extos 
como Cart von Linn6 o, mas sencillamente. Linneo. 


Figura 11-1 

Carolus Linnaeus (1707-1778). Este 
retrato fue pintado cuando Linneo tenia 
68 afios de edad, tres antes de su 
muerte. 

Linneo fue un botanico sueco de la 
Universidad de Uppsala. Kstaba dotado 
de un gran t a lento para coleccionar y 
dasificar objetos, especialmente (lores. 
Linneo ideo un amplio sistema de clasifi¬ 
cacion. tanto para plantas como para ani¬ 
ma les. Este esquema, publicado en su 
gran obra Systema naturae, usaba la mor- 
fologia (el estudio comparado de la forma 
de los organismos) para distribuir los 
ejemplares en las colecciones. Dividio el 
reino animal en especies y le dio a cada 
una un nombre distinto. Agrupo a las 
esjxvies en generos, los generos en orde- 
nes y los ordenes en clases. Al ser su 
conocimiento de los anima les bastante 
limitado, sus categorias inferiores, como 
los generos, eran muy amplias. e incluian 
animales con relaciones muy lejanas. Gran 
parte de su clasificacion ha sulrido drfls- 
ticas alteraciones. pero los principios basi- 
cos de su esquema siguen aim vigentes. 

Hi sistema de Linneo para ordenar 
organismos en una serie ascendente de 
grupos incluidos linos en otros en slice- 
sion siempre creciente es el sistema 
jcrarquico de clasificacion Las catego- 
rlas prineipales, o taxones. en las que se 
agrupun los organismos, fueron dotadas 
de rango taxonomico para indicar d 
grado en que contenian a otros grupos. 
La jcrarqula de los tangos taxonomicos 
se ha ampliado considerablcmcnte desde 
el tiempo de Linneo (Tabla 11-1). Actual¬ 


mente eonsta de siete rangos obligados 
para el reino animal, en serie descen- 
denle: reino. filo, clase, orden, familia, 
genero y especie. Todo organismo que 
se dasifique debe colocarse al menos en 
siete taxones, uno por cada rango obli- 
gado. Los taxonomos tienen la facultad 
de subdividir aun mas estos siete rangos, 
para reconocer mas de siete taxons 
(superclase. infra clase, superorden, suhor- 
den, etc.) para eualquier gmpo de orga¬ 
nismos; en total hay mas de 30 rangos 
taxonomicos reconocidos. Para grupos 
muy grandes o complejos. como los 
peces o los insectos, estos rangos adi- 
cionales son necesarios para expresar div 
tintos grados de divergencia evolutiva. 
Desgraeiadamentc, tambien eontribuyen 
a aumentar la complejidad del sistema. 

HI sistema de Linneo para denominar 
las especies se conoce como nomen 
datura binominal. Cada especie tiene 
un nombre latinizado compuesto por das 
pulabras (por eso se llama binominal al 
sistema) escritas en letra cursiva (subra* 
yadas si estan manuscritas o mecanogra* 
fiadas). Li primera palabra es el nombre 
del genero. escrito con initial mavuscu- 
la; la segunda es el epiteto especifico 
exclusivo de la especie dentro del gene¬ 
ro y escrito con inicial minuscula (Tahla 
1 l-l). HI nombre generico es siempre un 
sustainivo, y el epiteto especifico es gene¬ 
ral mente un adjetivo que debe concor- 
dar en genero gramatical con el nomhre 
generico. Por ejemplo. el nombre cienti- 
fico del tordo es Turclus migratoriusi L 
tardus, tordo. v mi^ratohas. que migraX 
El epiteto especifico nunca aparece ais- 
lado: para referirse a una especie debe 
usarse el nombre complete. Los nombres 
genericos deben designar grupos deter- 
minados y unicos de organismos; no 
puede darse el mismo nombre a dos 
generos de animales distintos. Sin embar¬ 
go. se puede utilizar el mismo epiteto 
especifico en generos diferentes. Por 
ejemplo, el pieamadcros de pecho bian¬ 
co se llama Sitta carolinensis. F.l esplte- 
to especifico “Caroline ns is- aparece tam¬ 
bien en otros generos, con el mismo 
signilicado de «propio de Carolina». como 
en Paras carolinensis (gorribn de Caro¬ 
lina) y Ano/is carolinensis (un lagarto 
verde). Todos los rangos por encima dc 
la especie se designan con nombre dc 
una sola palabra. escritos con inicial 
mayuscula. 
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Tabla 11-1 

Ejemplos de calegorias taxonomic as 

a las que pertenecen ciertos animales 


Hombre 

Gorila 

Rana leopardo 

langosta verde 

Reino 

Animalia 

Animalia 

Animalia 

Animalia 

Fib 

Chordata 

Chordata 

Chordata 

Arthropocla 

Suhfilo 

Vertebra fa 

Vertebrata 

Vertebrata 

Lniramia 

Clase 

Mammalia 

Mammalia 

Amphibia 

Insecta 

Subdase 

Hutheria 

Hutheria 

- 

Pterygoia 

Ortlen 

Primates 

Primates 

Anura 

Onhoptera 

Suborden 

Anthropoidea 

Anthropoidea 

- 

Hnsiiera 

Famila 

1 Iominidae 

Pongidae 

Ranidae 

Tettigoniidae 

Subfamilia 

- 

- 

Raninae 

Phaneropterinae 

Genem 

Homo 

Gorilla 

Rana 

Sciulcleria 

Especie 

Homo sapiens 

Gorilla gorilla 

Rana spbenocepbala 

Scudderia fi treat a 

Subespccie 

- 

- 

— 

Scudderia J) n cat a ftt rca/a 


El sislema jerarquico cle la chusilicacion aplicaclo a cuatro c.spccie.s <cl hoinbre. el gorilu. la rana leopardo surena y (a langosta verde americana), l/w taxones supe- 
nores ticnen genemlinentc mas conccnido que los de menor nivel, aunque laxones en dos niveles difeicntcs pueden ser e<|iiivalenies cn cuanto a contenidos 
(por ejemplo. la familia TIominidae condone linicamente el genero //onto, por lo que el nuniero tie taxones que contiene catla uno de ellos es equivalence: en 
rambio. la familia Pongidae comprcnde a los gcncros (iori/Ut , Pan y Pongo. lo que la hate contener mas laxones que cuak[iiiera de dichos generos). Las espe¬ 
cies estrediamcnte relaoionadas comparten una categoria taxonomiea a un nivel mas ha jo que las especies lejanas, For ejemplo, el It ombre y el gorila se linen a 
pnrtirclel nivel Suborden (Anthropoidea): ainbas coincide!) eon la rana leopardo surena en el nivel suhfilo (Vertebrata), pero hay que llegar hasta el nivel reino 
(Animalia) para encontrar su punto de confluencia eon la langosta verde americana. 


Cuantlo una especie se divide en 
subspecies se utiliza una nomenclature 
irinominal (vease el ejemplo de la 
langosta verde, Tabla 11-1). De igual 
forma, para distinguir en el tordo las 
formas del sur y las del este, se utiliza 
para el primero de ellos el termino 
cieniifieo Turdits mignrlorius 
arcbntstem. Los nombres generico, 
especifico y s u be spec if ico se escriben en 
cursivu (subrayados si son manuscrito.s o 
metanografiados). HI nonibre 
subespecifico puede ser una repetition 
del epilelo especifico. FI reconocimienlo 
formal de subespceies ha perdido 
popularidad entre los taxonomos debido 
:i que las fronteras entre subespceies son 
muv diheiles de precisar. Id 
reconocimienlo de subespecies esta 
Ixisado las mas tie las voces en caraeteres 
super! iciales, y no denota una uriidad 
evoluliva real. Porcllo, la designation de 
subespecies no debe lomarse demasiado 
en st* rio. 


Caracteres 

TAXONOMICOS 
Y RECONSTRUCTION 
FILOGENETICA 

HI principal objetivo de la sistemaiica 
esreconstruir el arbol evolutive), o filo¬ 


genia, que relaeiona entre si a todas 
las especies, aetuales y extintas. Esto 
se lleva a cabo estudiando rasgos de 
los organismos, formalmente denomi- 
nados caracteres, que vanan entre las 
especies. Un carScter es cualquier 
rasgo o cualidad cpie los taxonomos 
util i/an para esiudiar la variacion en y 
entre las especies. Tan to los rasgos 
morfologicos como los cromosomicos 
y los moleculares pueden ser caracie- 
res taxonomicos potencialmenle utiles 
(p. 203). Los taxonomos eligen los 
caracteres observando patrones de 
similiuid entre los organ ismos. Si dos 
organ ismos presentan rasgos seme ja ri¬ 
tes, ello puede indicar que ban here- 
dado tales caracteres de un antecesor 
cornun. La semejanza de caracteres que 
resulta de la ascendencia cornun se 
denomina homologia (Capitulo 9). Sin 
embargo, el parecido no siempre refle- 
ja un origen comun. La evolucifin inde- 
pendiente de caracteres similares en 
linajes independientes da lugar a patro¬ 
nes de semejanza entre organisrnos 
que no retiejan una ascendencia 
comun, lo que complica el trabajo de 
los taxonomos. La similitud de carac- 
leres que no significa un origen comun 
se llama semejanza no homologa u 
homoplasia 


UTIUZACION DE LA VARIACION 
EN LOS CARACTERES PARA 
RECONSTRIJIR LA FILOGENIA 

Para reconstruir la filogenia de un grupo 
mediante la observation de caracteres 
que vanan entre sus mieinbros, el primer 
paso es dclonninar cual de las variantes 
que presenta cada ca racier esta ha pre¬ 
sente en el antecesor comun de todo el 
grupo. Este esrado del caracter es ances¬ 
tral para el grupo en conjumo. Supone- 
mos entonces que el resto de las formas 
del caracter evolucionaron mas tarde en 
el grupo, y son los que denominamos 
estados derivados. Entendemos por 
polaridad de un caracter las reiaciones 
ancestro/descendiente entre sus diversos 
estados. Por ejemplo, si consideramos 
como un caracter la dentition cle los ver- 
tebrados amnioricos (reptiles, aves y 
mamiferos), la presencia y la ausencia cle 
dienles en las mandibulas constituyen dos 
difercnles estados de dicho caracter. Los 
dientes no existen en las aves, pero estan 
presentes en los otros amnioias. Para eva- 
luar la polaridad cle este caracter debe- 
inos determinar cjue estado del mismo, 
presencia o ausencia de dientes. apare- 
da en el antecesor comun mas reciente 
cle los amniotas, y que estado se derive) 
subsecuentemente en el grupo. 
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Figura 11-2 

El cladograma como jerarquia de taxones incluidos unos dentro de otros. Amphioxus es el 
grupo externo, y el grupo en estudio comprende cuatro vertebrados (carpa, lagarto, caballo y 
mono). Para generar este cladograma simple se han utllizado cuatro caracteres que varian 
entre los vertebrados: la presencia o ausencia de cuatro extremidades, huevos amnioticos, pelo 
y glandulas mamarias. Para todos estos caracteres, la ausencia es el estado ancestral en los 
vertebrados, porque esta es la condicion que aparece en el grupo externo, el anfioxo; para cada 
caracter, la presencia es el estado derivado en los vertebrados. Como comparten la posesion 
de cuatro extremidades y de huevos amnioticos, como sinapomorfias, el lagarto, el caballo y el 
mono forman un dado pariente de la carpa. Este clado se subdivide posteriormente por dos 
sinapomorfias (la presencia de pelo y de glandulas mamarias), que reunen al caballo y al mono 
frente al lagarto. Sabemos, por comparacion con animales aun mas alejados, que la presencia 
de vertebras y mandibulas constituyen sinapomorfias de los vertebrados, por lo que 
Amphioxus , que carece de tales caracteres, queda fuera del clado de los vertebrados. 


El metodo que ulilizamos para deter¬ 
miner la poluridacl de la variation de un 
caracter se llama comparacion con un 
grupo externo. Se acude a otro grupo 
de organismos, baulizado como grupo 
externo, Filogeneticamenle cercano pero 
no incluido en el grupo en estudio. Pocle- 
mos deducir que cualquier estado de un 
caracter que enconlremos tanto en el 
grupo en estudio como en el grupo exter¬ 
no es ancestral para el grupo prohlema. 
Los anfibios y los diferentes grupos de 
peces oseos constituyen grupos externos 
adecuados para estudiar la variation de 
la dentition en los amniolas. Los anfibios 
y los peces oseos presentan generalmente 
dientes; por tanto, deducimos que la pre¬ 
sencia de dientes es ancestral en los 
amniotas, y su ausencia, un caracter deri¬ 
vado. La polaridad de este caracter indi- 
ca que los dientes se perdieron en la 
linea ancestral de las aves mode mas. La 
polaridad de los caracteres se evalua con 
mayor eficacia cuando se ulilizan varios 
grupos externos. Todos los esta dos del 
caracter presentes en el grupo en estudio 
que no aparezean en grupos externos 
adecuados se consideran derivados. 

Los organismos o especies que com- 
parien estados derivados de un caracter 
constituyen subconjuntos internos del 
grupo denominados dados (G. klados . 
rama). Un caracter derivado, compartklo 
|X)r los miembros de un clado, recibe for- 
malmente el nombre de sinapomorfia 
(G. synapsis , unir, juntar + morpbe , 
forma). Los taxonomos utilizan las sina- 
pomorfias para poncr de manif iesio que 
un deterininado con junto de organismos 
constituye un clado. fin los amniolas, la 
ausencia de dientes y la presencia de plu- 
mas son sinapomorfias que identifican a 
las aves como un clado. Un dado corres- 
ponde a una unidad de ascendencia evo- 
lutiva coniuti; incluye a todos los des¬ 
cend ientes de un deierminado linaje 
ancestral. El esquema constituido por los 
estados derivados de todos los caracte¬ 
res en nuestro grupo de estudio adopta- 
ra una dlsposicion jerarquica, en la que 
linos dados csluran incluidos en otros. 
Nuestro objetivo debe ser la correcta 
idcntificacion de todos los dados sucesi- 
vamente alojados unos dentro de otros 
en nuestro grupo de estudio. As! ten- 
drianios un esquema completo de las 
relaciones de ascendencia comun en el 
conjunto. 


Los estados de caracteres ancestrales 
para un taxon se califican de plesio- 
morficos, y si son com parti dos por 
varios organismos reciben el nombre de 
simplesioniorfias Sin embargo, y a 
dilerencia de las sinapomorfias, las sim- 
plesiomorfias no proporcionan informa- 
cion util sobre la jerarquia de inclusion 
de unos dados en otros. En el ejemplo 
ulilizado mas arrilxi, encontrabamos que 
la presencia de dientes en las mandibu¬ 
las era plesiomorfica para los amniotas. 
Si agrupamos juntos a los mamiferos y 
los reptiles, que poseen dientes, para 
excluir a las aves, no obienemos un dado 
valido. Ixls aves tambien descienden del 
antecesor comun de reptiles y mamife¬ 
ros, y deben quedar incluidas en cual¬ 
quier dado en el cjtie se encuentren los 
reptiles y los mamiferos. Por consiguien- 
te. la incorrect a delerminacion de la pola¬ 
ridad de los caracteres puede producir 
errores en la deduce ion filogenetica. Sin 
embargo, es importante hacer notar que 
estados de un caracter que son plesio- 
morficos en un nivel taxonomico pueden 
ser apomorficos en un nivel superior. Por 
ejemplo. la presencia de mandibulas con 
dientes es una sinapomorfia de los ver- 
tebractos gnatosiomados (p. 499). un 
grupo que incluye a los amniotas mas los 
anfibios. los peces oseos y los peces car- 


tilaginosos (auncjue los dientes se han 
perdido en las aves y algunos otros gna- 
tostomados). Podemos entonces redefi- 
nir el objeto del analisis filogenetico como 
la biisqueda del nivel taxonomico ade- 
cuado en el que deterininado estado de 
un caracter es una sinapomorfia. Tal esta¬ 
do del caracter se puede utilizar a este 
nivel para itlentificar un clado. 

Esta jerarquia de dados se repre.senta 
mediante diagramas o esquemas rarnifi- 
cados, denominados cladogramas (Figu¬ 
ra 11-2; ver tambien Figura 9-15). I/xs taxo¬ 
nomos hacen muclras veces una distincion 
tecnica entre cladograma y arbol filoge- 
netico. Las ramas del cladograma son sola- 
mente un instrtimento formal para indicar 
la jerarquia de unos dados con respecto 
a otros. El cladograma no es equivalente 
a un arbol filogenetico, cuyas ramas repre- 
sentan linajes reales que existieron en el 
pasado evolutivo. Para llegar a obtener un 
arbol filogenetico debemos anaclir al cla¬ 
dograma informacion adicional importan- 
le sobre los antecesores, la duracion de las 
lineas evolutivas o la cantidad de camhio 
evolutivo que se ha producido en ellas. 
No obstante, como la estructura del cla¬ 
dograma es congruente con la del corres- 
pondienle arbol filogenetico, el primero 
se usa mudias veces como una primera 
aproximacion del segundo. 
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Figura 11-3 

Arbol filogenetico de algunos amniotas representatives basado en supuestas sustituciones de 
bases en el gen que contiene la informacion codificada para la proteina respiratoria citocromo c. 
Los numeros de las ramificaciones corresponden al numero estimado de cambios mutacionales 
producidos en este gen a lo largo de la evolucidn de las distintas lineas. 


Fuentes de informacion 

FILOGENETICA 

Los caracteres que se utilizan para cons- 
iruir cladogramas se encuentran en la 
morfologia (incluida la embriologia), la 
citologla v la bioquimica eomparadas. 
La morfologia comparada estudia las 
distintas formas y tamanos de las estruc- 
luras de los organ is mos animales, inclui- 
dos su origen y desarrollo. Como vere- 
mas en capltulos posteriores, las variables 
estructuras de los huesos del craneo, de 
las extremidades y del tegumento Cesca- 
mas, pelo. plumas) son particularmente 
importantes para la reconstmcci6n de la 
filogenia de los vertebrados. La morfolo- 
gta comparada se basa tanto en ejempla- 
res vivos como en fosiles. La bioquiml- 
ca comparada utiliza las secuencias de 
aminoacidos en las proteinas y las 
secuencias de nucleotidos en los acidos 
nucleicos (Capluilo 8) para klentificar 
caracteres variables y construir cladogra- 
mas (Figura 11-3). Estudios recientes ban 
demostrado que la bioquimica compara¬ 
da puecle aplicarse incluso a ciertos fosi¬ 
les*. La citologia comparada se vale de 
las variaciones en numero, forma y tama- 
no de los cromosomas v sus fragmentos 
ICapItulo 4) para obtener caracteres uti¬ 
les para la construction de cladogramas. 
La citologia comparada utiliza casi exclu- 
sivamente especies vivas, no fosiles. 

Para a nadir una escala temporal, nece- 
saria si queremos construir un Arbol filo¬ 
genetico. es preciso consultar el registro 
fosil. Podemos buscar en los fosiles la pri 
mera aparicion de caracteres morfologi- 
cos derivados para estimar los orlgenes 
evolutivos de los dados que se distinguen 
poresos caracteres. La edad de un fosil 
que presente los caracteres derivados de 
un dado concreto puecle determinarse 
por datacion radiactiva (p. 160). En la 
Figura 27-1, p. 505, aparece un ejemplo 
de arbol filogenetico construido median- 
te esta metodologfa. 

Tambien podemos utilizar datos de la 
biotjuimica comparada para estimar las 
edades de diferentes linajes de un arbol 
filogenetico. Algunas secuencias de DNA 
y proteinas muesrran tasas de divergen- 
cia casi lineales a lo largo del tiempo evo- 

' M. del T. La secuenciacion de DNA fosil y su 
posterior manipulacion gen&ica es la idea bcisica que 
sirve de punto de partida a la novela Parque jurasico, 
de Michael Crichton, Nevada al cine por S. Spielberg. 


lutivo. Por lo tanto, la edad del antecesor 
comun mas reciente de las dos especies 
es proporcional a las diferencias estable- 
cidas entre sus secuencias de proteina o 
DNA. Podemos calibrar la evolucion de 
las secuencias de estos polimeros midien- 
do su divergencia en especies cuyo ante¬ 
cesor comun mas reciente se haya data- 
clo mediante el registro fosil. Podemos 
entonces utilizar estas moleculas pant esti¬ 
mar las edades de otras ramificaciones 
del arbol filogenetico. 

Teorias taxonomicas 

Este tipo de teorias establecen los prin- 
cipios que rigen el reconocimiento y la 
jerarquizacion de grupos taxonomicos. 
Actualmente bay dos teorias taxonomi¬ 
cas populares o extendidas: (1) la ta- 
xonomla evolutiva traditional, y (2) la 
sistematica filogenetica (Cladlstica o Cla- 
dismo). Ambas estan basadas en princi- 
pios evolutivos. Sin embargo, vamos a 
ver como estas dos teorias difleren en la 
forma de utilization de los principios evo¬ 
lutivos. Estas diferencias lienen i m plica- 
ciones importantes a la bora de investi- 
gar los procesos de la evolucion. 


La relation entre un grupo taxono- 
mico y su correspondiente arbol filo¬ 
genetico o cladograma es importance 
para ambas teorias. Esta relation puede 
tomar ires formas: monofiletismo, 
parafiletismo y polifiletismo (Figu- 
ra 11-4). Un taxon es monofiletico si 
incluye al antecesor comun mas recien¬ 
te del grupo y a todos los descendien- 
tes de tal antecesor (Figura 11-4 A). Un 
taxon es parafiletico si contiene a I ante¬ 
cesor comun mfis reciente de un grupo 
y a algunos, pero no todos, de sus des- 
cendientes (Figura 1 1-4 AO. I In taxon es 
polifiletico si no incluye al antecesor 
comun mAs reciente de todos los miem- 
bros del grupo; esto significa que el 
grupo ha tenido al menos dos orlgenes 
evolutivos independientes, lo que a su 
vez implica la evolucion independien- 
te de caracterlsticas similares (Figura 
11-40. Tanto la taxonomla evolutiva 
como el cladismo aceplan solamente 
taxones monofileticos, excluyendo a los 
grupos polifileticos de sus clasificacio- 
nes. Sin embargo, difieren en la acep- 
tacion de agrupaciones parafileticas, lo 
que tiene implica ciones evolurivas im¬ 
portantes. 
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Agrupacion 

monofiletica 

i- 


A BC D E F G H 



Agrupacion 

parafitetica 


A BC DE F G H 



Agrupacion 

polifiletica 


A BC D E F G H 



Figura 11-4 

Relaciones entre la filogenia y los grupos taxonomicos, ejemplificada con la filogenia hipotetica de ocho especies (A-H). A, Monofiletismo: 
un grupo monofiletico contiene al antecesor comun mas reciente de todos los miembros del grupo y a todos sus descendientes. 

B, Parafiletismo: un grupo parafiletico contiene al antecesor comun mas reciente de todos los miembros de! grupo, pero no a todos sus 
descendientes. C, Polifiletismo : un grupo polifiletico no contiene al antecesor comun mas reciente de todos sus miembros, lo que implica 
que el grupo tiene al menos dos origenes filogen^ticos independientes. 


Taxonomia EVOLUTIVA 
TRADICIONAL 

La taxonomia evolutiva tradicional 
incorpora dos principios evolutivos dife- 
rentes para reconocer y jerarquizar taxo- 
nes superiores: (1) la uscendenriu comun, 
y (2) la cantidad de adaptation evoluti¬ 
va, como c|ueda reflejado en un arbol 
filogenetico. Los taxones deben tcner un 
unico origen evolutivo y deben mostrar 
ca racter ist i cas a da pta (i vas excl usi vas. 

El paleontologo especializaclo en 
mamfferos George Gaylord Simpson 
(Figura 11-5) desarrollo y formalize) la 
inetotlologia de la taxonomia evolutiva. 
De acuerdo con Simpson, una determi- 
nada rama de un arbol evolutivo red lx? 
la consideration de un taxon superior si 
representa una zona adaptativa. Simp¬ 
son describe una zona adaptativa como 
«una reaction caracteiistica y una mutua 
relation entre el organismo y el entorno, 
un modo de vida y no un lugar dontle se 
desarrolla la vida*. Al introducir una 
nueva zona adaptativa inecliante un cam- 
bio basico en la estructura del organis- 
mo, una poblacion en evolucion puede 
utilizar los recursos ambientales de forma 
c< >m pi eta men te d isi i n t a. 

Un taxon que representa una zona 
adaptativa concreta recibe el nonibre de 
grado. Simpson cita el ejemplo de los pin- 
giiinos como una zona adaptativa bien 
delimitada entre las aves. FI linaje ances¬ 
tral inmediato a todos los pingiiinos sufrio 
cambios funtlameniales en la forma del 


CLierpo y de las alas para permitir el paso 
de la locomocion aerea a la acuatica (Figu¬ 
ra 11-6). Las aves acuaticas que pueden 
volar tanto en el aire como bajo el agua 
ocupan de algun modo una posicion inter¬ 
media en habitat, morfologia y conducta 
entre las zonas adaptativas aerea y acuati¬ 
ca. For supuesto, las obvias modificacio- 
nes de las alas y la forma corporal de los 
pingiiinos para la natacion representan un 
nuevo grado de organization. For tanto, 
los pingiiinos se reconocen como un taxon 
bien definido dentro de las aves, la fami- 



Figura 11-5 

George Gaylord Simpson (1902-1984), 
formulador de los principios de ia 
taxonomia evolutiva. 

Americam Museum of Natural History : 
Neg.#334101 


lia Sphcniscidae. Cuanto mas extensa sea 
la zona adaptativa ocupada por un grupo 
de organismos, mayor sera el rango del 
ra xon correspc >nd iente. 

Los taxones evolutivos pueden ser 
monofileticos o parafileticos. FI reconoci- 
miento de taxones parafileticos requiere, 
sin embargo, la distorsion de los patrones 
de ascendencia comun. Una dasificacion 
segun la taxonomia evolutiva de los pri¬ 
mates aniropoides constituye un buen 
ejemplo (Figura 11-7). ILsta dasificacion 
situa al hombre (genero Homo) y sus inme- 
diatos antecesores fosiles en la familia 
Hpminidae, mientras que chimpances 
(genero Pan), gorilas (genero Gorilla) y 
orangutanes (genero Pongo) quetlan ubi- 
cados en la familia Fongidae. Sin embar¬ 
go, los generos de pongidos Pan y Gorilla 
com pa nen con el hombre un antecesor 
comun mas reciente que con el rest a me 
genero de pongidos. Pongo. Esto convier- 
te a la familia Fongidae en parafiletica, ya 
que no induyc al genero humano, tambien 
descendienle del ancestro comun de uxlos 
los pongidos (Figura 11-7). Los taxonomos 
evolutivos reconocen, no obstante, a los 
generos de pongidos como un unico 
grado. con nivcl de familia, de primates 
herbivoros y arboricolas con capaciclad 
mental limitada; en otras palabras, (ienen 
la misma zona adaptativa con nivcl de 
familia. FI hombre cs un primate omnivo- 
ro y terrestre con atributos nientales y cul- 
turales muy amplios. por lo que tiene una 
zona adaptativa propia con nivel de laini- 
lia. Desgraciadamente, si quereinos que 
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Figura 11-6 

A, Pinguino. B, Petrel buceador. Los 
pinguinos (aves de la familia Spheniscidae) 
fueron reconocidos por George G. 

Simpson como una zona adaptativa 
independiente dentro de las aves, debido a 
sus adaptaciones para el vuelo submarino. 
Simpson mantema que la zona adaptativa 
ancestral de los pinguinos se parecia a la 
de los petreles buceadores, que presentan 
adaptaciones combinadas para el vuelo 
terrestre y el subacuatico. Las zonas 
adaptativas de los pinguinos y los petreles 
buceadores son lo suficientemente 
distintas como para ser reconocidas 
taxondmicamente como familias separadas 
dentro de un mismo orden (Ciconiiformes). 


Hylobatidae 


Pongidae 


Hominidae 







Hylobates 


Pongo 


Gorilla 


Pan 


Homo 



Clasificacidn en el nivel 
Familia de acuerdo con la 
taxonomia evolutiva, 
basada principalmente en 
zonas adaptativas 
exclusivas 


Figura 11-7 

Filogenia y clasificacion a nivel familia de los primates antropoides. La taxonomia evolutiva agrupa a los generos Gorilla , Pan y Pongo en la 
lamilia parafiletica Pongidae, ya que comparten la misma zona adaptativa o grado de organizacion. El hombre (genero Homo) esta 
llogeneticamente mas cerca de Gorilla y Pan que cualquiera de ellos lo esta de Pongo , pero el hombre queda situado en una familia 
independiente (Hominidae) porque representa un nuevo grado de organizacion. La taxonomia cladista exige que la familia Pongidae se 
divida en dos o tres taxones monofileticos del nivel familia. Los gibones (genero Hylobates) constituyen la familia monofiletica Hylobatidae, 
reconocida tanto por las clasificaciones evolutivas como por las cladistas. 
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nuestros taxnnes conslituyan /.onus aclap- 
tativas, podemos comptometer la intent ion 
de presentar la ascendencia comun como 
la via taxonomic*;i nus directa. 

Sc ha desafiado a la taxonomia evo- 
lutiva tradicional desde dos posicioncs 
opuestas. I na de el las establece que, ya 
que puede ser muy dificil obtener o coas- 
truir arboles filogeneticos, resulta poco 
practice) basar nuestro sisleina taxonomi 
co en la ascendencia comun y la eve illi¬ 
cit >n adaptativa. Se nos dice que nuestra 
taxonomia deberia basarse en algo mas 
lacilmente inedible, la semejanza general 
de los organismos, evaluada sin referen¬ 
da o auxilio de la filogenia. Este princi- 
pio se conoce como taxonomia feneti- 
ca, que no ha tenido un fuerte impacto 
en la clasificacion animal, y el interes de 
ios cientificos sobre este punto de vista 
esta declinando. A pesar de las dificulta- 
des para reconstruir la filogenia, los zoo- 
logos siguen manteniendo este como el 
objetivo central de su tralxijo sistematico, 
y no tienen intenciones de apartarse de 
esta finalidad por razones de simplicidad 
metodologica. 

SISTEMATICA FILOGENETICA, 
ClADiSTICA () CLADISMO 

Una segunda, y mas fuerte, respuesla a 
la taxonomia evolutiva es la conocida 
como sistematica filogenetica o cla- 
dismo Como indica el primer nombre, 
este enfoque pone enfasis en el criterio 
de la ascendencia comun. y, como expre- 
sa su segunda denominac ion. se basa en 
el dadograma del gmpo en estudio. lisle 
punto de vista taxonomico fue propues- 
to en 1950 por el entomologo aleman 
Willi Hennig (Eigura 11 -H), por lo que a 
veces recibe el nombre de “Sistematica 
1 lennigiana». Todos los taxones recono- 
cidos por el sistema cladista deben ser 
monofileticos. Ya vimos mas arriba como 
el reconocimiento de las tamilias de pri¬ 
mates Hominidae y Pongidae por los 
taxonomos evolutivos clistorsiona las rela- 
ciones genealogicas para subrayar la sin- 
gularidad adaptativa de los hominidos. 
Como el anlecesor comun mas reciente 
de la parafiletica familia de los Pongidos 
es tambien el ancestro de los Hominidos. 
el reconocimiento de los Pongidos es 
incompatible con la taxonomia cladista. 

El desacuerclo sobre la validez de los 
gmpos parafileticos puede parecer trivial 



Figura 11-8 

Willi Hennig (1913-1976), entomologo 
aleman que formulo los principios de la 
sistematica filogenetica (ciadismo). 

en un principio, pero sus consecuencias 
se revelan daramente importantes si tra- 
tamos de la evolucion Por ejemplo, la 
opinion de que los peces fueron los ante- 
cesores a partir de los cjue evolucionaron 
los anfibios. que las aves descienden de 
los reptiles o que el hombre evoluciono 
a partir de los simios. puede procederdc 
un taxonomo evolutivo, pero carece de 
sentido para un cladista. De tales afirma- 
ciones se deduce que un grupo descen- 
dienre (anfibios, aves o el hombre) evo¬ 
luciono a partir de ciertos mieinbros de 
un gmpo ancestral al cual no pertenecen 
(peces, reptiles y simios. respectivamen 
le). Aulomaticamenie, esto oonvierte al 
grupo ancestral en parafiletico, y de 
hecho, peces, reptiles y simios se consi- 
deran tradicionalmente como grupos 
parafileticos. ,;C6mo se rcconocen tales 
grupos parafileticos? ,Tienen caracteres 
distintivos que no son compartidos por 
el grupo descendiente? 

Los grupos parafileticos se defitien 
generalmente de forma negativa. Sola 
menie se distinguen por la ausencia de 
caracteres presentes en un grupo des¬ 
cendiente, ya que cualquier rasgo coin- 
part ido con su anlecesor comun estara 
tambien presente en sus descendientes 
(a menos que se haya perdido secunda- 
riamente). Por ejemplo, los simios son los 
primates superiorcs que no son humanos. 
De igual forma, los peces son aquellos 
vertebrados que carecen de las caracte- 


risticas propias de los letrapodos (anfi¬ 
bios y amniotas). <( v )ue signified entonces 
decir que el hombre evoluciono a partir 
de los simios? Para un taxonomo evolu¬ 
tivo, los simios y el hombre constituyen 
diferenles zonas adaptalivas o grados de 
organizacion; ufirmar que el hombre pro- 
cede de los simios signifies que organis¬ 
mos bipedos, sin cola y con gran capaci- 
clad cerebral evolucionaron a partir de 
organismos arboricolas, con cola y de 
menor capacidad cnineana. Sin embargo, 
para un cladista. la misma frase viene a 
decir cscnciulmenlc que el hombre evo¬ 
luciono a partir de «algo que no lo es». lo 
que const it uye una afirmucion trivial que 
no a porta information util. Lo mismo 
sucedera, para un cladista, siempre que 
se Lnlenle derivar un grupo monofiletico 
de otro parafiletico. Los grupos ancestra- 
les extinios son siempre parafileticos, ya 
que exduyen a los descendientes que 
comparten con ellos un antecesor coim'in. 
Aunque muchos de estos grupos son 
reconocidos por taxonomos evolutivos. 
ninguno de ellos lo es por los dadistas. 

Los zoologos constmyen a menudo 
grupos parafileticos porque estan intere- 
sados en un grupo terminal y monofile¬ 
tico (por ejemplo, el hombre) y quieren 
respueslas sobre sus origenes. Muchas 
veces es conveniente agrupar organismos 
cuyas caracteri.sticas sean equidistantes 
del gmpo en estudio e ignonir sus rasgos 
exclusivos. En este sentido, es significa¬ 
tive > que el hombre nunca se haya colo- 
cado en un grupo parafiletico. mientras 
que la mayor parte del resfo de los ani- 
males si lo ha sido. Simios, re [Mi les, peces 
e invertebrados son todos ellos lerminos 
que tradicionalmente designan grupos 
parafileticos formados por combination 
de varias «ramas laterales» cjue saien al 
paso cuando se rastrea hacia atras la 
ascendencia del hombre en el arbol tie 
los seres vivos. Una taxonomia asi puede 
dar la impresion erronea de cjue toda la 
evolucion no es sino una marcha pro- 
gresiva hacia la humanidad o, si se trata 
de otros grupos, hacia aquclla especie 
que el hombre designa como «la mas 
avanzada». Esta forma de pensar es una 
relicjuia de concejxiones predarvvinianas. 
cjue concebian una escala lineal en la 
naturaleza, con la criaturas ««simples»en 
la base y el hombre en la cima. solamente 
por debajo de los Angeles. Sin embargo, 
la teoria de Darwin de la ascendencia 
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cornun nos demuestra que la evoluci6n 
tiene una est met lira ramificada, sin esca- 
las lineales en las que aumenta la per¬ 
fection a lo largo cle una sola rama. Cacia 
ramification presentara su propia mezda 
de rasgos ancestrales y derivation. En el 
dadismo. este pun to cle vista estfi refor- 
zatlo mediante el reconocimiento de 
taxones unicamente por sus caracteres 
exdusivos, y no porque carezcan cle los 
rasgos propios de otros grupos. 

Afortunadaniente, hay una forma adc- 
cuada para expresar la aseenclencia 
com tin cle grupos sin const ruir taxones 
parafileticos, y es encontrar lo que se 
denomina el gmpo hermano o taxon 
herniano del taxon en estudio. Dos 
taxones monofileticos clifercntes se con- 
sideran grupos hernianos si comparten 
entresi tin antecesor comun mas recien- 
teque el que tengan en comun eon cual- 
quierotro taxon. I'l taxon hermano del 
hombre parece ser el chimpance, con el 
gorila como taxon hermano del grupo 
formado por amhos. Los orangulanes son 
el grupo hermano del dado c]ue conve¬ 
ne a la espede humana, a los chimpan- 
ces y a los gorilas, y los gibones consti- 
luyen el grupo hermano del dado 
formado por orangutanes, chimpances, 
gorilas y el hombre (Figura 11-7). 

Estado actual de la 

TAXONOMIA ANIMAL 

La taxonomm formal de los animalcs cjue 
utilizamos hoy en cl fa se estableci6 
siguiendo los prineipios cle la si sterna ti- 
caevolutiva y ha siclo parcialmente revi¬ 
sed a redentemente segun los prineipios 
dadistas. La a plication del dadismo 
tiene el efecto inicial de recolocar los 
grupos parafileticos con subgrupos 
monofileticos, aunque el resto de hi 
taxonomia pernianece inalterada en su 
mayor parte. Sin embargo, una revision 
exhaustiva de la taxonomia cle acuerdo 
con los prineipios y reglas dadistas haria 
necesarios profundos cambios, uno de 
los cuales seiia, casi con total seguridad. 
el abandono de los ranges de Linneo. 
En nuestra revision taxonomica. clebemos 
ulilizar en lo posible taxones monofileti¬ 
cos y, por tanto, acordes con los criterios 
tantode la taxonomia evolutiva como de 
la cladista. No obstante, continuaremos 
usando los rangos linneanos. En ciertos 
casos en los que taxones cornunmente 


reconociclos sean daramente parafileti¬ 
cos, haremos notar este hecho y sugeri- 
remos esquemas taxon6micos alternati- 
vos que contengan exclusivamente 
taxones monofiletieos. 

Al estudiar los parrones de ascen- 
dencia. clebemos evitar expresiones del 
tipo «los mamiferos clescienden cle los 
reptiles*, que suponen parafiletismo, y en 
su lugar especificar las pertinentes rela- 
ciones de taxones hernianos. Tambien 
clebemos evitar el calificar a grupos ani- 
males como primitives, avanzados, espe- 
cializados o indiferenciaclos. Esto es 
importante porque todos los grupos cle 
animalcs poseen combinaciones cle carac¬ 
teres primitivos, avanzados, especializa- 
clos o indiferenciaclos; es mejor utilizar 
tales terminos para describir caractensti- 
cas espedficas o concretas, no para cali¬ 
ficar a I grupo en conjunto. 

La revision cle la taxonomia evolutiva 
de acuerdo con los prineipios dadistas 
puede product!* confusion. Ademas de 
nuevos nombres taxon6micos, vemos a 
las denominaciones que ya conocemos 
pero ulilizadas cle forma extrana. Por 
ejemplo, el uso cladista de «peces 6seos» 
induye a anfibios y amniotas (y dentro 
cle estos, aves v mamiferos) ademas de 
los animates acuiticos con aletas que nor¬ 
ma Inicntc conocemos como «peces». 
Cuando tin cladista se refiere a los «rep- 
liles», estfi incluyendo a las aves ademas 
de serpientes, lagartos, tortugas y coco- 
drilos; sin embargo, exduye algunas for¬ 
mas fosiles, como los sinapsidos, que tra- 
dicionalmente se consideraban reptiles 
(Capitulos 29-3D. Los taxonomos cleben 
ser espccialmente cuidadosos al utilizar 
estos tfrminos, relativamente familiarcs, 
y especificar si se est^n refiriendo a los 
taxones evolutivos tradicionales o a los 
nuevos taxones dadistas. 

El concepto de especie 

En su disc us ion del libro cle Darwin, 
Sob re el origen de las especies , en 1859, 
Thomas Henry Huxley se preguntaba: «En 
primer lugar, ,;que es una espede? La pre- 
gunta es simple, pero la respuesta correc- 
la es clificil cle encontrar, incluso si recu- 
rrimos a aquellos con mas conocimienlos 
sobre el particular.* Memos utilizado hasta 
aqui el termino «especie» como si tuvie- 
ra un significado simple y nada ambiguo, 
pero desal'ominadamente, el comentario 


cle I luxiey es tan vigente hoy como lo era 
hace 130 anos. Nuestra idea de la espe¬ 
cie se ha hecho mis soflsticada, pero la 
diversidad de conceptos y las diferencias 
y desacuerdos cjue rotlean su uso son tan 
evidences hoy como lo eran en tiempos 
cle Darwin. 

Criterios para el 

RECONOCIMIENTO DE ESPECIES 

A pesar de las diferencias, muy extentli- 
das, sobre la naturaleza de la especie, los 
biologos hacen repel ida referenda a cier¬ 
tos criterios impoitantes para iclentificar- 
las. En primer lugar, el critcrio cle la 
ascendencia comun es el niicleo de casi 
toclos los conceptos modernos cle espe¬ 
cie. Los miembros de una especie deben 
poder rastrear su ascendencia hasta una 
poblacion ancestral comun, aunque no 
necesariamente hasta un linico par de pro¬ 
gen i tores; esto signifies cjue las especies 
son enticlades historicas. Un segundo cri- 
terio es que la especie debe ser el mas 
pequefto grupo distinguible dc orga- 
nLsmos c[ue compartan patrones de ascen¬ 
dencia y descendencia. Los caracteres 
morfologicos han lenido tradicionalmen- 
te una gran importancia para identificar 
estos grupos, pero tambien se pueden uti¬ 
lizar rasgos cromosomicos y moleculares. 
Un tercer criterio importante es el de 
comunidad reproductora, aplicable 
solamente a animales con reproduction 
sexual; los miembros cle una espede 
cleben formar una comunidad reproduc¬ 
tora que excluya a los miembros de otras 
especies. Este criterio es fundamental para 
muchos conceptos modernos de especie. 

Concepto tipologico 

DE ESPECIE 

Antes de Darwin, las especies se conside¬ 
raban como enticlades independientes e 
immitables; presentaban caracteristicas fijas 
y esenciales (generalmente morfologicas) 
que representaban un patron o arquetipo 
cle origen divino. Esta practica constituye 
el concepto tipologico (o morfologico) 
de especie. Los cientfficos reconodan las 
especies formalmente mediante la desig¬ 
nation cle un ejemplar tipo, debidamente 
etiquetado y depositado en un museo para 
representar la forma o morlblogia ideal cle 
la especie (Figura 11-9). Cuando un cien- 
tifico obtenia ejemplares adicionales y que- 
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Figura 11-9 

Ejemplares de aves en la Smithsonian Institution (Washington D.C.), algunos de los cuales 
fueron capturados originalmente por John J. Audubon, Theodore Roosevelt, John Gould, y 
Charles Darwin. 


ria asignarles su especie correspondiente, 
consul taba lexs ejemplares tipo de las espe- 
cies ya descritas; si los nuevos ejemplares 
poseian las caracteristicas esenciales de un 
determinado ejemplar tipo, se les asigna- 
ha esa especie. Las diferencias menores 
se consideraban conic) imperfecciones 
accidentales, mientras que si existian 
importances variaciones con respecto a los 
lipos conocidos, el cieniitico podia optar 
por describir una nueva especie, desig- 
nando su propio ejemplar tipo. De esta 
forma, el mundo vivo quedaba clasifica- 
do en especies. 

Los evolucionistas descartaron el con- 
cepto tipologico de especie, aiinque al- 
gtinas tradiciones todavia persisten. Los 
cientificos aun nombran especies mediante 
la description tie ejemplares tipo tleposi- 
tados en los museos. Igualmente, la mor¬ 
fologia del organismo es tcxlavia impoitante 
para reconocer las especies; sin embargo, 
las especies ya no se considcran como cla- 
ses definitlas por la posesion de ciertos 
caracteres motTologicos. La base del con- 
cepto evolutive) del mundo es que las espe¬ 
cies son entidades historicas cuyas propie- 
datles estan siempre sujetas a cambios. La 
variedatl que se observa entre los organis- 
mos de una misma especie no es el rcsul- 
tado tie manifescaciones mas o menos 
imperfectas tie un «tipo» ererno; el tipo en 
st no es sino una abstraction, extraida tie 
la variation, real e impoitante. presente en 
la especie. En el mejor de los casos. el tipo 
correspontle a una forma media, en el sen- 
tido estadistico. que cambianl conforme la 
selection natural vaya actuando sobre la 


variedad tie la especie a lo largo del tiem- 
po. El ejemplar tipo sirve unicamente como 
guia tie los rasgos morfologicos generales 
que potlemos esperar encontrar en esa 
especie tal como la conoccmos hoy en dia. 


La persona t|iie describe por primera vez 
un ejemplar tipo y publica el nombre ck* 
una especie se tlenomina «autoritlad» 

El nombre tie esta persona y la fecha 
de publication se escriben muy 
frecuentemente a coniinuacion del 
nombre tie la especie. Asi, Didelpbis 
mamtpialis Linnaeus, 1758, nos indica 
que Linneo fue la primera persona en 
piibliear el nombre de la zarigueya. La dta 
de la autoridad no es parte del nombre 
cicntffico, sino que mas bien constituye 
una referenda bibliografica abreviatla. 

A veces, el estatus generico de una 
especie se revisa con posierioridad a su 
descripcion initial; en tal caso. el nombre 
de la autoridad aparece entre parentesis. 


CONCEPTO BIOLOGICO 
DE ESPECIE 

El concepto de especie inspirado en la 
teoria evolutiva de Darwin que se ha 
extendido mas en la actualidad es el con¬ 
cepto biologico de especie, formulado 
por Theodosius Dobzhansky y Ernst Mayr. 
Hste concepto tomo cuerpo durante las 
decadas tic* 1930 y 1940, en un perfodo 
tie sintesis evolutiva a paitir de itleas ante- 
riores. y ha si do perfeccionado y ref oca- 
do varias veces desde enronces. En 1983, 


Mayr establecio el concepto biologico de 
especie como sigue: «Una especie es una 
contunidad reproductora de poblciciones 
(aislada de aims desde el pun to de rista 
de la reproduct ion) que ocupa tin nicbo 
aspectfico en la naturaleza .« Hay que 
subrayar que aquf la especie se identifier 
de acuerdo con las propiedatles repro- 
ductoras de las poblaciones y no segun 
caracteres espedficos tlel organismo. La 
especie es una poblacion reproducto¬ 
ra de individuos que tienen una ascen- 
clencia comun y compaiten caracteres de 
variaeion gradual. El estudio tie la varie¬ 
dad poblaciona! en cuanto a morfologia, 
estructura cromosomica v rasgos geneti- 
cos moleculares sera de gran ayuda para 
evaluar los Umites tie las poblaciones 
reproductoras en la naturaleza. El criterio 
del «nicho» (Capitulo 40) reconoce que 
los miembros de una cornunitlatl repro- 
ductora tengan tambien propietlatles eco- 
logicas comunes. Ya que una comimidad 
reproductora tlebe mantener cohesion 
genetica, podemos esperar que la varia¬ 
tion entre los organismos sea relativa- 
mente suave y continua dentro de cada 
especie y discontinua o bmsca entre espe¬ 
cies distintas. Aunque la especie hiologi- 
ca se basa en las propietlatles reproduc¬ 
toras de las poblaciones antes que en 
caracteres morfologicos, no obstante la 
morfologia puede ayudarnos a distinguir 
especies. A veces, la categoria tie especie 
tlebe evaluarse directamente, mediante 
cruzamientos experimentales. Sin embar¬ 
go, esto solo es practicable en una mino- 
ria tie los casos, y nuestras decisiones 
sobre la asignacion tie especies se llcvan 
a cabo generalmente mediante el estudio 
de la variaeion de los caracteres. La varia¬ 
tion en los caracteres moleculares es muy 
util para idenrificar fronteras geograficas 
de cornunidades reproductoras. Los es- 
tudios moleculares han revel a do la pre- 
sencia tie especies hermanas o cripti- 
cas (p. 167) que son de morfologia 
demasiado semejante como para distin- 
guirlas como especies independientes 
basanclose solo en rasgos morfologicos. 

AlterNAT ivAS al concepto 
BIOLOGICO DE ESPECIE 

Este concepto biologico ha sido fuerte- 
mente criticatlo. Para comp render por que. 
tlebemos recortlar varios liechos impor- 
tantes sobre la especie. En primer lugar, 
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Figura 11-10 

Variacion geografica de Ios patrones de color en las salamandras del genero Ensatina. La 
categoria de especies de estas poblaciones ha confundido a Ios taxonomos durante 
generaciones, y continua haciendolo. Actualmente, se reconoce una sola especie (Ensatina 
eschscholtzii) dividida en subespecies, como aparece en la figura. La hibridacion es evidente 
entre las poblaciones mas cercanas, pero estudios sobre variaciones proteicas muestran 
una gran cantidad de divergencias geneticas entre las distintas poblaciones. Ademas, las 
poblaciones de las subespecies eschscholtzii y klauberi se solapan sin mezclarse. 


!j especie tiene dimcnsiones en el espa- 
do y en el tiempo, lo que normalmente 
crea problemas a la bora de determinar 
limiles concrelos entre especies distintas. 
Kn segundo lugar, consideramos a la espe- 
decomo una unidad evolutiva y a la vex 
como tin rango de la jerarquia taxonomi¬ 
es; a veces se producen importantes con- 
flictos entre estos dos papeles, como vere- 
mosmas adelante. Un tercer problema es 
que. de acuerdo con el concepto biologi- 
code especie. la especie no existe en gm- 
pos de organ ismos cjiie se re producen 
solo asexualmente. I)e cualquier forma, 
es practica cornun en sistematica descri- 
hir especies en todos los grupos de orga- 
nismos, independientemente de su forma 
de reproduction, sexual o asexual. 

La especie en el espacio 
y en el tiempo 

Cualquier especie tiene una disiribucion 
espacial. que se conoce como su rango 
geografico, y una ciistribucion temporal, 
denoniinada duracion evolutiva. Las 
especies difieren mucho entre si con res- 
pecio a ambos conceptos. Las especies 
con ranges geograficos nuiy am pi ios o dis- 
trihuidas por todo el globo se denominan 
cosmopolitas. mientias c|ue las que pre- 
sentan una distribution geografica muy 
redudda reciben el calificativo de ende- 
micas. Si una especie esta restringida a 
un area muy pequena en el espacio v en 
el tiempo. tendremos escasos problemas 
para reconocerla, y cualquier concepto de 
especie nos llevara a pa red das conclu- 
siones. I)e hecho. tenemos pocas dificul- 
lades para dislinguir las cliferentes espe¬ 
cies de animales que podemos encontrar 
en nuestros parques y bosques locales. Sin 
embargo, si coinparamos las poblaciones 
locales de cad a especie con otras situ atlas 
a miles tie kilometros, similares a ellas 
pero no identicas, puede resultar dificil 
determinar si constituyen una unica espe¬ 
cie o bien dos diferentes (Figura 11-10). 

A lo largo tie la duration evolutiva de 
una especie, su rango geografico puede 
cambiar varias veces. Un rango geografi¬ 
co puede ser tanto continue) como disjun¬ 
to: en este ultimo caso, existen areas en el 
range en las que la especie no esta pre¬ 
sente. Supongamos que encontramos dos 
poblaciones similares pero no identicas 
que viven a 500 kilometros una de otra, 
sin que existan entre ellas poblaciones rela- 
donadas. ,;Nos encontramos ante una unica 


especie con distribution disjunta o bien se 
trata de especies diferentes aunque muy 
proximas? Supongamos que estas pobla- 
ciones han estado separates historicamente 
desde hace 50 000 a nos. ,;Es este tiempo 
suficiente como para haber tlesar roll ado 
comunidades reproductoras independien- 
tes o todavla podemos seguir consitleran- 
do una sola comunidad desde el punto tie 
vista de la re produce i6n? Las respu estas a 
tales interrogantes no son precisamente 
faciles tie encontrar. Muchas de las discre- 
pancias sobre los distintos conceptos de 
especie estan relacionadas con la resolu- 
cion de estos problemas. 

El concepto evolutivo de especie 

La dimension temporal tlescrita mas arri- 
ba plantea problemas obvios al concepto 


biologico de especie. ^;C6mo podemos 
asignar ejemplares fosiles a especies actua¬ 
tes? Si seguimos una estirpe hacia atriis en 
el tiempo ^hasta donde podemos ir antes 
tie encontrar el limite tie la especie? Si 
puclieramos seguir una linea genealogica 
ininteraimpida en el tiempo hasia el punto 
en el c[ue dos especies hennanas conver¬ 
ge n en su antecesor comun. deberiamos 
haber cruzado en algun punto al menos 
un limite especifico. Sin embargo, seria 
muy dificil decidir don tie trazar una fron- 
tera precisa entre las dos especies. 

Fara enfrentarse a este problema, 
Simpson propuso en la decada tie 1940 el 
concepto evolutivo de especie. al ana- 
dir una dimension evolutiva temporal al 
concepto biologico de especie. Este con¬ 
cepto persiste hoy en dia en una version 
motlificada. Una definition actual tie la 
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especie evolutiva es la siguiente: «un unico 
iinaje de poblaciones ancestro-descendien te 
que mantiene su ideniidcid/rente a otros 
liuajesy que posee sits propias tendencias 
evolutivasy sit destino historical Notese 
que el criterio de la ascendencia comun 
se mantiene acjui al exigir un Iinaje con 
tina identidad historica propia. El mismo 
tipo de caracteres diagnosticos discut idos 
anteriormente (p. 210) seran de impor- 
tancia para identificar las especies evolu¬ 
tivas. aunqiie en la mayoria de los casos, 
y tratandose de fosiles, solamente seran 
accesibles caracteres moifologicos. A dife- 
rencia del concepto biologico de especie, 
el concepto evolutive) de especie puede 
aplicarse a animales con reproduction 
tan to sexual como asexual. En tanlo un 
Iinaje en evolucion mantenga la continui- 
dad de sus caracteres diagnosticos, podia 
ser reconocido como una especie. Los 
cambios bruscos en los rasgos caractcris- 
ticos marcaran los I unites de especies dife¬ 
re ntes en el riempo evolutive). 

El concepto filogendtico de especie 

Por ultimo, presentaremos aqui el con¬ 
cepto filogenetico de especie. Segun este 
concepto, la especie se define como un 
grupo irreducible (basal) de organismos , 
diaguostica mente distinguihle de otros gnt- 
jx>s semejantes y den fro de! cual existe un 
patron parental de ascendencia y descen- 
dencia. Este concepto pone enfasis en el 
criterio de la ascendencia comun, y cubre 
tanto a los gi*u|X)s de reproduction sexual 
como a los de reproduction asexual. 

La especie (ilogenetica es una unidad 
estrictamente monoliletica. La principal 
diferencia en la practica entre los con- 
ceptos de especie evolutiva y especie I ilo¬ 
genetica es que este ultimo hace hincapie 
en el reconocimiento como especie inde- 
pendiente de los mas peejuenos grupos 
de organismos que hay an experimenlado 
un cambio evolutivo. El concepto evolu¬ 
tive) de especie agruparia en una unica 
especie a poblaciones geograficamente 
cl is juntas cjue nuiestren cicrtas divergen- 
cias geneticas pero cjue se juzguen si mi- 
lares en cuanto a sus «tendencias evoluti- 
vas». Por el contrario. el concepto 
filogenetico de especie las consideraria 
especies distintas. En general, se descri- 
biria un mayor numero de especies utili- 
zanclo el concepto filogenetico de espe¬ 
cie cjue usando cualcjuier otro, por lo que 


muchos taxonomos lo consideran poco 
practice). Sin embargo, si se sigue estric¬ 
tamente la sistematica cladista, el concepto 
filogenetico de especie es ideal, porque 
solamente este punto de vista genera uni- 
dades estrictamente monofileticas en el 
nivel de especie. 

FJ concepto filogenetico de especie 
no contempla. intencionaclamente, deta- 
lles del proceso evolutivo, y nos propor- 
ciona un criterio <|ue nos permite descri- 
bir especies sin que sea necesario llevar 
a cabo estudios detallados sobre los pro- 
cesos evolutivos. No obstante, los parti- 
da rios del concepto filogenetico de espe¬ 
cie no desprecian la importancia del 
estudio de los procesos evolutivos. Por 
el contrario, opinan que el primer paso 
en el estudio de estos procesos es tener 
una vision clara de la historia de la vida. 
Esto significa reconstruir el patron de 
ascendencia comun con el maximo deta- 
lle posible, comenzando con la unidades 
taxonomicas mas pequenas que presen- 
ten una historia de ascendencia comun. 

Dinamismo de los 

CONCEFrOS DE ESPECIE 

Las actuates discrepandas entre los dis- 
tintos conceptos de especie no deben 
desanimar a nadie. Alii donde un campo 
de investigation cientifica entre en una 
fuse de crecimiento dinamico, los viejos 
conceptos deben revisarse para ser per- 
leccionados o, en su caso, remplazados 
por otros nuevos y mas avanzados. El acti¬ 
ve) debate que se mantiene denlro de la 
sistematica demuestra cjue esta ha adejui- 
rido una importancia sin precedent es en 
la biologia. Al igual cjue la epoca de Tho- 
mas Henry Huxley fue un tiempo de gran- 
des avances para la biologia, hoy en dia 
estamos viviendo un proceso semejante. 
Am bos periodos estan marcados por 
reconsideraciones lundamentales del con¬ 
cepto de especie. No podemos predecir 
que concepto de especie sera el que pre- 
domine dentro de diez a nos, ni siejuiera 
si alguno de los defendidos actualmente 
tendra toe la via vigencia. Sin embargo, las 
discrepancias entre los conceptos actua- 
les nos conducen indefectible mente a I 
futuro. Para los cjue se asoman a I estudio 
de la zoologia, la comprension de los 
[)unlos de vista conllictivos es mucho mas 
importante cjue aprender v adoptar un 
unico concepto de especie. 


Principales divisiones 
DE LA VIDA 

Desde los tiempos de Aristoteles hasta 
finales del s. xix era costumbre asignar 
cada organismo vivo a uno de los reinos 
animal o vegetal. Sin embargo, el sistema 
de los dos reinos planleaba problemas. 
Aunque era facil calificar a organismos 
fotosintelieos y con raices, como arboles, 
plantas con flores, musgos y liquenes 
como vegetales. y sit Liar a organismos 
moviles cjue capturan su propio alimen- 
to, como gusanos, peces y mamifercxs, 
entre los animales. los organismos uni- 
cel u la res presentaban dificultades (Capi- 
tulo 1). Algunas formas eran redamadas 
tanto por los Ixnanicos para el reino vege¬ 
tal como por los zoo logos para el animal. 
El ejemplo tipico lo constiluye bugle n a 
(p. 22^), cjue es movil, como los anima¬ 
les, pero posee clorofila y realiza la foto- 
sintesis, como las plantas. Otros grupos. 
como las bacterias, se asignaban de forma 
aun mas arbitraria al reino vegetal. 

Se propusieron varios sistemas alier- 
nativos para resolver el problema de cla- 
sificacion de los organismos unicelulares. 
En 1866 Haeckel creo el nuevo reino Pro¬ 
tista para incluir a lodos los organismos 
unicelulares. En un principio. las bacterias 
y las cianoficeas (algas verdeazuladas), 
formas cjue careccn de nticleo rodeado 
por una membrana, se incluveron junto 
con organismos unicelulares nudeados. 
Final mente, .se reconocieron las impor- 
tantes diferencias entre las bacterias y cia¬ 
noficeas. anucleadas (procariontes) y cl 
resto de los organismos. cuyas celulas tie- 
nen nucleos rodeados por mem bran as 
(eucariontes). En 1969, K. Whittaker pro- 
puso un sistema de cinco reinos que 
incorporaba la distincion basica proca- 
riontes-eucariontes. El reino Monera 
induia a los procariontes. El reino Pro¬ 
tista contenia a los organismos eucarion¬ 
tes unicelulares (protozoos y algas euca- 
rionles unicelulares). Los organismos 
pinricelulares se dividieron en tres reinos 
de acuerdo con su mode de nutricion y 
otras diferencias de organization funda- 
mentalcs. Los organismos multicelulares 
lotos intericos, es decir, las plantas su pe¬ 
ri ores y las algas mu It icelu lares, se reu- 
nieron en el reino Plantae. El reino Fungi 
abarcaba a hongos, levaclliras y mohos. 
que obtienen su alimento j)or absorcion. 
Los inveitebrados (excepto los protozoos) 
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- Eucarya - 

Bacterias Archaea Microsporidias Flagelados Animales Hongos Ciliados Plantas verdes 



Figura 11-11 

Relaciones evolutivas entre los principales grupos de organismos vivos, deducidas a partir de comparaciones entre secuencias de RNA 
ribosomal. Todavia no hay datos disponibles para todos los grupos de organismos. 


v los vertebrados constitiuan el reino Ani- 
malia. La mayoria de estas formas ingie- 
ren su alimenlo y lo digieren interna- 
mente, aunque algunas formas parasitas 
se nutren por absorcion. 

Todos estos sistemas se erigieron sin 
ningun tipo de referenda a las relaciones 
filogeneticas necesarias para consiruir 
taxonomias evolutivas o cladisras. Los 
sucesos evolutivas mas antiguos en la his- 
toria de la vida han permanecido oscu- 
ros, porque las dislintas formas de vida 
jpmparten muy pocos caracteres que se 
puedan comparar para reconstrnir la filo- 
genia. Sin embargo, y recientmiente, se 
ha propuesto una clasificacion cladista 
de lodas las formas de vida, basada en 
information filogenetica obtenida a par¬ 
tir de datos moleculares (la secuencia cle 
nudeotidos del RNA ribosomal, Figura 
11-11). De aeuerdo con este arbol, 
Woese, Kandler y Wheel is (1990) rcco- 
nocen ties dominios monofileticos por 
ineima del nivel del reino: Eucaiya (ttKlos 
loseucariontes), Bacteria (las bacterias 
verdaderas) y Archaea (otros procarion- 
tes. separados de las bacterias por la 
estrucUira tie la membrana y la secuen- 
ciade RXA ribosomal). Kstos autores no 
dividen los Eucaiya en reinos, ya que si 
hien se pueden res pet a r los reinos de 
Whittaker, Plantae, Animalia y Fungi, los 
Protistas resultan set* un grupo parafileti- 
to (Figura 11-12). Si queremos mantener 



Figura 11-12 

La clasificacion de los cinco reinos, segun Whittaker, superpuesta a un arbol filogenetico que 
muestra representantes actuales de dichos reinos. Vease que los reinos Monera y Protista 
constituyen grupos parafileticos, y por lo tanto, son inaceptables para la sistematica cladista. 
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una dasificacion cladhsta, los Protistas 
deben dividirsc, y reconocerse como rei- 
nos independientes a Ciliados, Flagela- 
dos y Microsporidios, tal como sc mues- 
tra en la Figura 11-11, ademas dc buscar 
mas information sobre otros grupos dc 
protistas, como las amebas. Tal revision 
laxonomica no se ha llcvado a cabo; sin 
embargo, si cl arbol filogcnetico de la 
Figura 11-11 se confirma mediante prue- 
bas convincentes, se Kara nccesaria dicha 
revision de los rcinos taxonomicos. 

Ilasta fechas muy rccicntes, los pro¬ 
tistas con rasgos animales sc estudiaban 
tradicionalmente cn cursos de zoologia, 
bajo la denomination de filo Protozoos. 
Alcniendonos a los conoci mien cos actua- 
les y a los principios de la sistematica filo- 
genetica. csto significa que se com etc n 
dos errores; los «protozoos» no son ni 
animales ni eonstituyen un taxon mono- 


filetico valido en ningun nivel de la jerar- 
quia linneana. I)e igual forma, el reino 
Protista es tambicn invalido porque no es 
monofiletico. No obstante, y en cualquier 
caso, los protistas con rasgos animales, 
que hoy se divideo en siete files inde¬ 
pendientes. son de gran in teres para los 
cstudiantes de zoologia, por sus propie- 
dacles. semejanies a las de los animales. 

Principals subdivisiones 

DEL REINO ANIMAL 

Hi filo es la mayor categorla taxonomica 
formal de la clasificacion linneana del reino 
animal. Muchas veces, los filos animales 
se agrupan y dan lugar a taxones infor¬ 
ma les, intermeclios entre el filo y el reino. 
Estos taxones estan basaclos cn caracteres 
anatomicos y embriologicos, que re vela n 
las afinidades filogencticas entre los dis- 


tintos filos de animales. Los zoologos anti- 
guos reconocieron el sub reino Protozoa, 
que contiene a los filos primariamente uni- 
celulares, y el subreino Metazoa, que com- 
prende los filos multicelulares. Sin embar¬ 
go, y como se ha detail ado mas arriba. los 
proiozoos no son un grupo taxonomico 
valido y no pertenecen al reino animal, 
sinonimo de metazoa. Las agrupaciones 
de mayor nivel cle los filos de verdaderos 
animales son las siguientes: 

Tronco A (Mesozoa): filo Mesozoos. 
Tronco B (Parazoa): filo Poriferos, las 
esponjas, y filo Placozoa. 
Tronco C (Eumetazoa): el resto de filos. 

Grado I (Radiata): filos Cnidarios y 
Ctenoforos. 

Grado II (Bilateria): el resto de filos. 

Division A (Protostomia): caracteres 
en la Figura 11-13. 


Figura 11-13 

Criterios basicos para distinguir entre las divisiones de los animales bilaterales. 


PROTOSTOMOS 


DEUTERCSTOMOS 



Segmentacion 

espiral 



Celula a partir de 
la cual derivara 
el mesodermo 



Tubo digestivo 
primitivo 

Mesodermo 

Celoma 

Blastoporo 



Segmentacibn 
fundamental espiral 


El endomesodermo deriva 
generalmente de un 
blastomero particular, 
denominado 4d 


En los protostomos 
celomados el celoma 
se forma por 
ahuecamientos en 
bandas mesodermicas 
(esquizocelia) 


La boca procede del 
blastoporo o sus 
proximidades; el ano se 
forma de nuevo 


Desarrollo embrionario 
principalmente 
determinado (mosaico) 


Filos Platelmintos, 
Nemertinos, Anelidos, 
Moluscos, Artrbpodos 
y otros filos menores 


Segmentacion 
fundamentalmente radial 


Segmentacion 

radial 






El endomesodermo 
deriva de sacos 
enterocblidos 
(excepto en cordados) 


El endomesodermo 
se forma por 
evaginaciones a partir 
del tubo digestivo 
primitivo 



Todos tienen celoma, que se 
forma por la fusibn de sacos 
enterocelicos (excepto en cor¬ 
dados, en que es 
esquizocelico) 


Celoma 

Mesodermo 

Tubo digestivo 
primitivo 

Blastoporo 



El ano procede del 
blastoporo o de sus 
proximidades; la boca 
se forma de nuevo 


Desarrollo embrionario 
generalmente 
indeterminado (regulativo) 

Filos Equinodermos, 
Hemicordados, Quetognatos, 
Forom'deos, Ectoproctos, 
Braquiopodos. Cordados 



















Acelomados: filos Platelmintos, 
Gnatostomulidos y Nemertinos. 

Pseudocelomados: filos 
Rotfferos, Gastrotricas, 
Kinorrincos, Nematodes, 
Nematomorfos. Acantocefalos, 
Entoproctos, Priapulidos. 

Eucelomados: filos Moluscos, 
Anelidos. Artropodos, 


Capirulo I I. 

Eq u iu riclos, Si pu ncu 1 idos, 
Tardigrados, Pentastomidos, 
Onicoforos, Pogonoforos. 
Division B (Deuterostomia): 
caracteres en la Figura 11-13. 
filos Foromdeos, Ectoproctos, 

Braquiopodos, Equinodermos, 
Quetognatos, Ilemicordados, y 
Cordados. 
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Los animales bilaterales se dividen 
normalmente en protostomos y deute- 
rostomos segim su desarrollo embriona- 
rio (Figura 11-13). Sin embargo, algunos 
filos son dificiles de encajar en una de 
estas dos categorias porque presentan 
caracteristicas de ambos gmpos (Capitu- 
los 23 y 25). 


Res li men 


La sistematica. animal tiene tres objetivos fun- 
damentales: (1) identificar toclas las especies 
animales, (2) estudiar las relaciones evoluti- 
vas entre las especies, y (3) agrupar las es¬ 
pecies animales en una jerarquia de grupos 
laxonomicos (taxones) que responda a las 
relaciones filogeneticas y las refleje. Los taxo¬ 
nes est£in dotados de rango para incluir unos 
dentro de otros: especie. genero, fa inilia, 
orden. clase, filo y reino. Todos estos rangos 
pueden subdiviclirse para indicar taxones inter- 
medios. Los nombres de las especies son bino- 
minales, con una primera denominacion que 
designa el genero al que pertenece la especie 
(con inicial mayuscula) seguida del epiteto 
especifico (en minusculas), ambos escritos en 
letra cursiva. Los taxones del resto de los ran¬ 
gos tienen nombres simples. 

Actualmente hay dos escuelas taxonomi- 
cas principals. La taxonomia evolutiva tradi- 
cional agrupa las especies en taxones supe¬ 
riors de acuerdo con los criterios de 
ascendencia cornun y evolucion adaptativa: 
rales taxones tienen un unico origen evoluti¬ 
ve y ocupan una zona adaptativa propia. Un 
segundo pun to de vista, conocido como sis- 
tematica filogenetica o claclismo atiende exdu- 
sivamente a la ascendencia coniiin para agru- 
par a las especies en taxones superiores. 
Solamente los taxones monofileticos (aque- 


llos que tienen un Cinico origen evolutivo y 
contienen a todos los descendientes del ante- 
cesor comun mas reciente del grupo) se uti- 
lizan en cladistica. Ademas de los taxones 
monofileticos, la taxonomia evolutiva reco- 
noce ciertos taxones parafileticos (con un 
unico origen evolutivo, pero que excluyen a 
alguno de los descendientes del antecesor 
comun mas reciente del grupo). Los taxones 
polifilecicos (aquellos que tienen mas de un 
origen evolutivo) son excluidos por ambas 
escuelas taxon6micas. 

Tanto la taxonomia evolutiva como el cla- 
dismo requieren la comprobacion de los patro- 
nes de ascendencia comun entre las especies 
antes de erigir taxones de rango superior. Para 
ello se utiliza la moifologia comparada (inclui- 
do el desarrollo embrionario), la citologia v la 
bioquintlca con el fin de reconstruir las rela¬ 
ciones jerarquicas entre los taxones que refle- 
jen la ramtficacion de los linajes evolucivos a 
lo largo del tieinpo. El registro fosil propor- 
ciona estimaciones de la edad de los linajes 
evolutivos. Conjuntamente, el registro fosil y 
los estudios com pa ratios nos permiten recons¬ 
truir un arbol filogenetico que representa la 
historia evolutiva del reino animal. 

El concepto biol6gico de especie ha guia- 
do el reconocimtcnto de la mayorla de las 
especies animales. La especie biolbgica se 


define como una comunidad reprotluctora de 
poblaciones (aislada de otras desde el punto 
de vista de la reproduction) que ocupa un 
nicho especifico en la naturaleza. No es inimi¬ 
table a craves del tiempo. sino que cambia con 
el curso de la evolucion. Debido a que el con¬ 
cepto biologico de especie puede re.sultar de 
dificil aplicacion en dimensiones espaciales y 
temporales, y a! excluir ademas a las formas 
con reproduccion asexual, se han propuesto 
otros conceptos alternatives: el concepto evo¬ 
lutivo de especie v el concepto filogenetico 
de especie. Ninguno de los tres es seguido de 
forma unanime por los zoologos, 

Tratiicionalmente. codas las formas de vida 
se distribuyeron en dos reinos (animal y vege¬ 
tal), pero reciencernente, se ha seguido un .sis¬ 
tema de cinco reinos (animales, plantas, bon¬ 
gos, protistas y moneras). Ninguno de estos 
sistemas se adapta a los principios ni de la 
taxonomia evolutiva ni de la cladista, ya que 
situan a los organismos unicelulares en gru¬ 
pos parafileticos o polifileticos. Segiin el cono- 
cimiento actual del arbol filogenetico de la 
vida, los «protozoos» no constituyen un gmpo 
monofiletico y no pertenecen al mundo ani¬ 
mal. Sin umhargo, ya que muchas formas uni¬ 
celulares comparten caracteristicas con los ani¬ 
males. su estudio es de gran interes para los 
zoologos. 


Cucsstk >nario 


1. Enumere por orclen de men or a mayor 
las principales categorias (taxones) del 
sistema tie clasificacion de Carolus 
Linnaeus. 

2. Explique por que el sistema tie 
denominacion de las especies ideado 
por Linneo es «binominal». 


3. <En que se diferencia el concepto 
biologico de especie del concepto 
tipologico, mas antiguo? <;Por que los 
biologos evolutivos prefieren al 
primero? 

4. «;En que se diferencian los taxones 
monofileticos, parafileticos y 


polifileticos? ,.;C6mo afectan estas 
diferencias a la validez de los taxones 
para las taxonomias evolutiva y 
cladista? 

5. ,*C6mo se reconocen los caracteres 
taxonomicos? ;Como se utilizan para 
construir cladogramas? 
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6. cs la diferencia entre un 
cladograma y un arbol filogenetico? 
Dado un cladograma para un grupo de 
espedes, ,que information es necesario 
anadir para ohtener un Arbol 
filogenetico? 

7. ,;Cual es la diferencia de interpretadon 
entre los taxonomos evolutivos y los 


dadi.stas en cuanto a la afirmacion de 
que el hombre desdende de los simios y 
estos a su vez de otros primates? 

8. /;Que practieas taxonomicas ba.sadas en 
el concepto tipologico cle espede 
perdu ran lodavia en la sistemAtica 
actual? iCumo ha cambiado su 
interpretadon? 


9. problemas coni leva el concepto 

biologico de espede? jC/>mo intentan 
otros conceptos de espede solventar 
dichos problemas? 

10. ;CuAle.s son los cinco reinos de 

Whittaker? <Por que su reconocimiento 
entra en con flic to con los principios de 
la taxonomia cladista? 
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[laprimera evidcncia razonable de vida en la Tierra data de 
Lproximadamenie 3500 tnillones de anos. Estas primeras 
Iociulas eran organismos procariontes, semejantes a 
icterias. Tras un enormc lapso de tiempo de diversificadon 
livolutiva en el nivel procarionte. aparecieron organismos 
eucariontes unioelulares. Antique su origen nunca se 
Itonocera con certe/a. es probable que ocurriern a traves de 
[an proceso de simbiosis. Cierias bacterias aerobias pod fan 
I iber sido engtobadas por otras bacterias incapaces de 
fcoportar las crecientes concentraciones de nxigcno en la 
cmosfera. Las bacterias aerobias. que poseian las en/imas 
| rccsarias para producir energia en presencia de exigent), 
flan sido I os antecesores de las mitocondrias. La 
ieivoria, pero no todos. de los genes de las mitocondrias 
iria pasado a rcsidir en el nuclco de la celula 
Ifospedadora. Casi todos los eucariontes actuales lienen 
nitocondrias y son aerobios. 


Los protistas 
con rasgos 
animates 


Algunas celulas eucariontes ancestrales incorporaron 
baeterias lotosinteticas, que evolucionaron para dar Uigar a los 
doroplastos, con lo que los eucariontes lueron capaces de 
sintetizar sus propias nioleculas de alimento utilizando la energia 
procedente del Sol. Los descendientes de una de estas lineas, las 
algas verdes. dieron lugar eventualmenre al reino vegetal. 

Algunos de los eucariontes que no albergaron doroplastos, 
e incluso algunos de los que si lo hicieron, desarrollaron 
caracterfsticas animales y constituyeron el subreino Protozoos 
dentro de los protistas. Son un conjunto lieterogeneo de 
organismos unicelulares, con afinidades intrincadas. En ciertos 
aspectos son muy semejantes a los animales: carecen de pared 
celular. tienen al menos una etapa movii en su cido vital, y la 
mayorta ingiere su alimento. A lo largo dc sit larga historia. los 
protozoos se ban divcrsificado para producir una enorme 
variedad de formas morfologicas dentrt) de los limiles de una 
union celula. ■ 
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SlTUACION CON RESPECTO 

AL REINO ANIMAI. 

Un protozoo es un organismo complete), 
en d que totlas las actividades vitales 
se I leva n a cabo dentro de los Hmites 
de una linica membrana plasmatica. 

A1 no tener su niasa protoplasmica 
dividida en celulas. los protozoos ban 
recibido a veces el culil’icativo de 
«acelulares». pero la mayona prefiere 
d termino «unieelular», cjue pone 
enfasis en las muchas semejanzas 
estmeturales con las celulas de los 
animales pluricelulares. 

Kn la clasificacidn en cinco reinos de los 
organisnios vivos, los files de 
protozoos se consideran miembros del 
reino Protista. Kste grupo coniprende 
a lodos los eucarionles unicelulares, 
asi como a las algas pluricelulares, 
induidas aqui porsu esimctura simple 
y sus clams relaciones con las algas 
unicelulares. La palabra «prolista» se 
ha asoeiado a organismos unicelulares 
de pequeno tamano, por lo que 

Los organismos conocidos como proto¬ 
zoos sola men te tienen en comun una 
caracteristica negativa: no son plurice¬ 
lulares. Esta idea file reconocida ya, en 
cierto mode, por la zoologa a me ri can a 
Libbie Hyman (1940)*. que preferia el 
termino «acelular» antes que el mas tra- 
dicional «unicelular» para designar a 
estos organismos. Hyman los considera- 
ba «animales cuya sustancia corporal no 
esta dividida en celulas**. Aunque la 
may on a de los zoo logos ban vuelto a 
refer!rse a los protozoos como unicelu¬ 
lares siguiendo los estudios de micros- 
copia electronica posteriores a la obra 
de Hyman, el concepto de acelularidacl 
es todavia valiclo: nos recuerda que el 
fiLo Protozoos, reconocido tradicional- 
mente, no es un grupo filogenetico natu¬ 
ral. En anos recientes se ha producido 
una gran cantidad cle informacion sobre 
la esimctura, ciclos vitales y i'isiologia de 
los protozoos, y la Socledad de Proto¬ 
zoologos ha publicado en 1980 una 
nueva clasificacion. en la que se reco- 
nocen sietef ilos independientes. Kn lo 
sucesivo adoptaremos esta nueva clasi¬ 
ficacion porque se acerca mas a las rela- 

1 Hyman. L. H. 1940. The invertebrates: Protozoa 
through Ctenophora. New York, McGraw-Hill Book 
Company. 


algunos biologos rechazan su 
uiilizacion para referirse a un grupo 
que conliene algas pluricelulares, 
algunas de varios metros de longitud. 
Kstos cienuficos prefieren el nombre 
Protoctista (CL protos, el primero + 
ktisfos, establecer). Sean Protista o 
Protoctista. se trala de un grupo 
enormemente heterogeneo y 
parafiletico, alguno de cuyos 
miembros estan mas relacionados con 
los reinos Planiae. Fungi y Animalia 
de lo que lo estan entre si. Sin 
embargo, no cabe duda de que los 
animales comparcen un antecesor 
comun con uno o mas gmpos de los 
protista,s con rasgos animales. o 
protozoos. 

Aportaciones biolOgicas 

1. Especializacion intracelular (division 
de las funciones en el interior de la 
celula), lo que implica la existencia de 
organulos funcionales en la celula. 

2. lil ejemplo miis sencillo de la division 

ciones evolutivas reales que otros siste- 
mas mas simples y antiguos, pero es 
imposible lratar con la extension ade- 
cuada todos los gmpos, ni siquiera todos 
los filos de protozoos, en un libro de 
este tipo. Por ello, pasaremos revista 
aqui a los may ores y mas im porta ntes 
filos: Sarcomastigolbros (flagelados y 
amebas), Apicomplejos (parftsitos intra- 
cel u lares importantes, como el agente de 
la malaria) y Cilioforos (ciliados). 

Los filos de protozoos companen un 
arquetipo o grade de organization basi- 
co, la celula eucariotica simple, v exhi- 
ben ampliamente su gran potencial adap- 
lativo. Se ban descrito mas de 64 000 
especies, mas de la mi lad de las cuales 
son losiles. Aunque son unicelulares, 
los protozoos no son simples; son orga- 
nisnios funcionalmente completes con 
multitucl de estructuras microanatArni¬ 
cas muy complejas. Sus d is times orga¬ 
nulos tienden a una mayor especializa- 
cion que la existence en las celulas de 
organismos pluricelulares. Hay organu¬ 
los que funcionan como esqueietos, 
estructuras sensoriales, mecanismos de 
conduce ion. etc. 

Los protozoos se en client ran alii 
donde exista vida. Son muy adaptable**, 
con una gran facilidad para pasar de un 


dc funciones entre celulas so observa 
en ciertos protozoos col on ia los. quo 
presen tan zooidos (individuos) 
somaticos y reproduaorcs on la colonia. 

3. Reproduccion asexual por division 
mitotica, quo so dosarrolla por primora 
vez on los protistas. 

i Reproduccion sexual verdadera con 

formacion de un zigoto, quo aparoce en 
ciertos protozoos. 

5. Las respucsias (taxias) de los protozoos 
ante la presencia do estmiulos 
represent an las formas mas simples de 
reflejos e instintos tal como los 
conocemos en los metazoos. 

6. Los organismos con rasgos animales mas 
simples que muestran un exocsqueleto 
son ciertos protozcxis con cubiertas. 

7. Todos los tipos de nutricion estan 
presences on los protozoos: 
aulotrofos. saprozoicos y holozoicos. 

Se desaiTollan los tipos enzimaticos 
bisicos para llevar a cabo tales 
formas do nutricion. 

8. Se porfeccionan medios de 
locomotion en e! medio acuatico. 

sitio a otro. En cualquier case, necesitan 
burned ad, ya vivan en el mar. en agua 
duIce. en el suelo, en materia en des- 
composicion o en plantas o animales. 
Pueden ser sesiles o de vida libre, v cons- 
tituven el grueso del plancton flotante. 
La m ism a especie se encuentra muchas 
veces ampliamente se para da en el espa- 
cio y en el tiempo; algunas especies ban 
perdurado durante eras geologicas de 
mas de 100 millones de anos. 

A pesar de su amplia distribution, 
muchos protozoos pueden vivir con exito 
solamente entre estrechos margenes 
ambientales. Las adapraciones de las dis- 
tintas especies son enormemente varia¬ 
bles. y se producen con frecuencia suce- 
siones de especies con forme cambian las 
condiciones ambientales. Estos cambios 
pueden estar relacionados con factores 
H si cos, como la desecacion de una char- 
ca. o alieraciones estacionales de tempe- 
ratura, o por cambios biologicos, como 
la presion de deprecl ad ores. 

Los protozoos juegan un enorme 
pa pel en la economia natural; su fantas- 
tico numero esta atestiguado por los 
giganlescos deposit os oceanicos y del 
suelo. formados por sus esqueietos. Alre- 
dedor de 10 000 especies de protozoos 
son simbiontes c]ue viven en o sobre ani- 
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males o plantas. o incluso en otros pro¬ 
tozoos. La relation puede ser mutual is- 
ta (ainlxxs se benefician), comensal (uno 
se heneficia, el otro permanece indife- 
rente), o parasita (uno se beneficia a 
expensas del otro), segun las especies 
iniplicadas. Algunas de las enfermeda- 
des mas importantes del hombre y los 
animates estan causadas por protozoos 
parisitos. 

Varias especies son coloniales v algu¬ 
nas tienen eta pas mu Iticelu lares en sus 
ciclos vitales, lo que puede llevarnos a 
pensar por que no se consicleran meta¬ 
zoos. Las razones son que generalmente 
tienen parientes no coloniales facilmen- 
te reconocibles y, de forma mas arbitra¬ 
ry, que no presentan mas que un tipo de 
celula no reproductora y carecen de clesa- 
rrollo embrionario. Por definition, los 
metazoos tienen mas de una clase de 
celula no reproductora y sus organismos 
sufren la embriogenesis. 

Forma y funci6n 

Por el hecho de ser celulas, muchos 
aspectos de la estructura y la fisiologia de 
los protozoos son iguales a los de las 
celulas de los organismos piuricelulares. 
Sin embargo, debido a que deben llevar 
a cabo todas las funciones vitales eomo 
organismos independientes, v ya que pre¬ 
sentan una enorme diversidad en cuan- 
toa forma, habitat, alimentation, etc., hay 
muchos caracteres que son exclusivos de 
ciertos protozoos. 


CaRACTErIsTICAS DE JX>S H1XJS 
DE PROTOZ(X)S 

1 . Unicelulares; algunos coloniales y 
varios con eta pas pluricelu lares en 
sus ciclos vitales. 

2. En su mayoria microscopicos, 
aunque algunos son suficientementc 
grandes corno para verse a simple 
vista. 

3. Todos los tipos de simetria estan 
rcpresentatlos en el grupo; forma 
variable o constante (ovalada, 
esferica u otra). 

4. Carecen de hojas embrionarias. 

5. No existen tejidos ni organos. pero 
poseen organulos especializados; 
nucleo simple o multiple. 

6. Tamo la vida libre como el 
comensalismo, el mutualismo y el 
parasitismo estan represcntados 
dentro del grupo. 


Nucleo y citoplasma 

Al igual que en el resto de los eucarion- 
tes, el nucleo es una estructura rodeacla 
por una membrana cuyo interior se comu- 
nica con el citoplasma mediante poros 
diminutos. En el interior del nucleo, el 
material genetico (DNA) se organiza en 
forma de cromosomas. Excepto en la divi¬ 
sion celular, los cromosomas no se 
encuentran condensados de forma que 
scan distinguibles, aunciue durante la fija- 
cion de las celulas para su observation 
con microscopia lummica, el material cro- 


7. Locomotion por pscudopodos, 
flagelos, cilios y movimientos 
celula res directos; algunos son sesiles. 

8. Algunos estan provistos de un 
exoesqueleto o endoesqueleto 
simple, pero la mayoria son 
desn lidos. 

9 Todos los tipos de nutrition: 

autotrofa (fabricacion de los propios 
nutriences por fotosintesis), 
heterotrofa (dcpendencia de 
animales o plantas como alimento) 
y saprozoica (utilization de los 
nutrienles disueltos on el medio 
circundante). 

10. f labitat terrestre o acuatico; modo 
de vida libre o simbiolico. 

11 Reproduction asexual por fision, 
gemaciAn y enquisiamiento. y sexual 
mediante conjugacion o por singamia 
(union de gametos masculino y 
femenino para formal’ un zigoto). 


mosomico (cromatina) se apelmaza a 
menudo cle forma irregular, dcjando varias 
areas del nucleo relativamente claras. El 
aspecto se ha descrito como vesicular, y 
es caracterfstico de muchos nucleos de 
protozoos (Figura 12-1). Las condensa- 
ciones de la cromatina pueden distribuir- 
se a lo largo de la periferia del nucleo o 
incernamente, segun patrones distintivos. 
En algunos flagelados, los cromosomas 
son visibles durante la interfase con el 
mismo aspecto que tend nan durante la 
profase de la mitosis. 
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Figura 12-1 

Estructura de Acanthamoeba pafestinensis. A, Forma que se alimenta activamente. B, Quiste. 
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TambiOn en el interior del nudeo se 
cneuentran uno o dos nucleolus Los 
endosomas son nuclt'olos quo perma- 
necen como organulos definidos durante 
la mitosis; son caracteristicos de los fito- 
llagelados. amehas parasilas v tripanoso- 
mas (Eiguras 12-1. 12-11 y 12-li). 

Id niacronucleo de los ciliados se 
describe como compacto o condcnsa- 
do porque su material cromatmico se 
encuentra dispersado uniformemente. sin 
cjue aparezean areas dams con el micros- 
copio luminico (Figura 12-24). 

Organulos como los de las celulas de 
los animates multicelulares son clara - 
mente observables en el citoplasma de 
muchos proto/.oos. por ejemplo. mito- 
condrias. rericulo endoplfismico, a para to 
de Golgi y diversus vesiculas. Los cloro- 
plastos. organulos rodeados de membra - 
na en los que tiene lugar la fotosfntesis. 
se cneuentran en la mayoiia de los fito- 
tlagclados (Figura 12-12). 

A veces. las regiones perif&rica y cen¬ 
tral del citoplasma se pueden distinguir 
como ectoplasma y cndoplasuia. res¬ 
pect iva men te (Figura 12-1). El endoplas- 
ma tiene un aspecto mas granular y con- 
liene al nudeo y al resto de los 
organulos. FI ectoplasma es mas irans- 
parente (hialino) bajo el microscopic 
luminico, y contiene a las bases de cilios 
y llagelos. Muchas veces, el ectoplasma 
es mas rigido y se encuentra en estado 
coloidal de gel. mientras que el endo- 
plasma, mas fluido. lo esta en el de sol. 

Organ i i.os logomotori.s 

Id medio fundamental de locomot ion de 
los protozoos son los cilios y llagelos y 
los pseudopodos: asimismo. estos meca- 
nismos son tambien extremadamente 
importantes en la biologia de los anima¬ 
tes superiores. 

Cilios yftagelos 

Muchos metazoos pequenos utilizan los 
cilios no solamente para la locomocion 
sino tambien para producir corrientes de 
agua para la alimentat ion y la respira¬ 
tion. Los movimientos ciliares son vita- 
les para muchas especies en tareas como 
la manipulation tie los alimentos. la 
reproduction, la excret ion y la osmorre- 
gulacion (como en los bulbos en llama, 
p. 28b). 



Figura 12-2 

Micrografia electronica de barrido del 
ciliado de vida libre Tetrahymena 
thermophila , que muestra filas de cilios 
(x 2000). El batido de un flagelo puede 
empujar al organismo o tirar de 61 a traves 
del medio, mientras que los cilios lo 
propulsan con un mecanismo de «remo». 

La estructura de ambos es similar, ya sea 
con el microscopio electronico de 
transmisidn como con el de barrido. 

En realidad, no existe una distincion 
morfologica entre cilios y flagelos (Figu¬ 
ra 12-2), y algunos inv estigatlores prefie- 
ren dark*s la denomination comun de 
undulipodios (L. dim. tit* undo, ola + G. 
pod os, pie). Sin embargo, un cilio mueve 
el agua en direction paralela a la super 
fide a la que esta unitlo. mientras que un 
llagelo lo hace en tlireccion paralela a su 
propio eje. Hay. por tanto. importantes 
tliferencias t|ue afeetan a la mecanica v a 
la velocidad tie la propulsion. Gatla cilio 
o llagelo contiene nueve pares de micro¬ 
tubulos longitudinales tiispuesios en cir- 
culo alretletlor tie un par central < Figura 
12-3): esta disposition apareee en todos 
los cilios y llagelos del reino animal, con 
unas pocas excepciones notables. El ml*) 
tie microtubulos «9+2» en un cilio o llage¬ 
lo es su axoncma; el axonema esta cubier- 
to por una membrana. continuat ion tie la 
membra na celular que cubre el resto del 
organismo. Aproximadamente a la altura 
en t|ue el axonema se line al cuerpo celu¬ 
lar. el par central tie microaibulos tormina 
en una pftjuena placa dentro del circulo 


tie los nueve pares (Figura 12-3 A). Mas 
o menos al mismo nivel. un microtubule 
adicional se une a catla uno tie los nueve 
pares, tie forma quo se const ituve un 
corto mix > que se extientle tlestle la base 
del cilio o llagelo hacia el interior de la 
celula, y que consiste en nueve tripick’s 
de microtubulos. Este tubo de nueve tri- 
pletes se llama clnctosoma. v tiene exuc- 
tamente la misma estructura tjue loscen- 
triolos cjue organizen el huso mitotico 
tlurante la div ision celular (p. SO y Figu- 
ra 4-24. p. 59). Los centriolos tie ciertos 
llagelatlos pueden dar lugar a los cineto- 
somas. o bien los cinelosomas pueden 
funcionur como centriolos. Todos los 
cilios y llagelos lipicos tienen un cineto- 
soma en mi base, intlependientemente tie 
si pettenecen a un protozcx) o a una celu- 
la tie metaztx). 


La description del axonema con la 
formula *9+2* es tradit ional. pern 
tambien es confu.sa. porque hay un unito 
par de microtubulos en e! ceniro. Para 
ser consistentes y rigurosos. tlehenamos 
tlescribir t*l axonema como *9+1** 

La explication vigente para el movi- 
miento por cilios y llagelos es la hipote- 
sis del deslizamiento de los microtu 
bulos. II movimiento esta impulsatlo por 
la liIteration tie energia quimica de enla¬ 
ce del ATI* (p. 6^). En las micrografias 
electronicas se observan tlos petjuenos 
brazos en catla uno tie los pares tie micro¬ 
tubulos peril6riccxs tie! axonema (nivel X 
en la Figura 12-3). catla uno tie los cua* 
les lleva la enzima adenown trifosfatasa 
(ATPasa). que escindc el ATP. Guantlo la 
energia tie enlace tlel ATP se libera, los 
brazos «cuminun» sobre uno tie los fila- 
mentos tlel par atlyat enle, hat ientlo que 
se deslice con respecto al olro lilamenio 
tlel par. hi resistencia al cizallamiento. quo 
hace t|iie el axonema se tloble cuando los 
filamentos se tleslizan linos sobre otros. 
la proporcionan unos «radios»* situatlos 
tlestle catla doblete hasta el par central 
tjue tambien son visibles en las micro 
grafias electronicas. Kecientemente, se ha 
comprobado tie forma directa la hipote- 
sis del deslizamiento tie los microrubulos 
mediante la union tie pequenas partial- 
las tie oro a los microtubulos tlel axonc¬ 
ma, seguitla tie la observation microsco- 
pica tlel movimiento. 
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Figura 12-3 

A, El axonema esta compuesto de nueve pares de microtubulos mas un par central, y esta limitado por la membrana celular. El par central 
termina aproximadamente al nivel de la superficie celular en una placa basal (axosoma). Los microtubulos perifericos continuan hacia el 
interior un corto tramo, constituyendo dos de los tres de un triplete del cinetosoma (nivel yen A). B, Micrografia electronica de una seccion 
atraves de varios cilios, correspondiente al nivel xen A. (x133 000). 


Pseudopodos 

Aunque los pseudopodos son el princi¬ 
pal medio de locomocion de los Sarco- 
dinos (ver Clasificacion, p. 238), tambien 
sepucden format* en Lina gran variedad 
de protozoos flagelados, asi como en 
celulas a me bo ides de much os in vert e- 
brados. De hecho, la mayor pane de las 
defeasas contra enfermedades dentro del 
cuerpo humano de pen den de celulas 
ameboides, los leucocilos o globulos 
blancos. y hay celulas ameboides con hin- 
ciones similares en muchos otros ani ma¬ 
les, tanto vertebra dos como invertebra- 
dos. 

En los protozoos hay diversas formas 
de pseudopodos. Los mas cornunes son 
los lobopodios (Figuras 12-4 y 12-5), 
extensiones gruesas y romas del cuerpo 
celular. que contienen tanto ectoplasma 
como endoplasma. Algunas amebas no 
extienden pseudopodos individuates, 
sino que. de forma caracteristica, mue- 
ven todo el cuerpo como un unico pseu- 
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Figura 12-4 

Ameba en movimiento. Las flechas indican la direccion de las corrientes de protoplasma. 

El primer indicio de un nuevo pseudopodo es el engrosamiento del ectoplasma para formar 
una cubierta hialina clara, en la que fluye el endoplasma. Conforme el endoplasma Mega al 
extremo delantero, se «derrama» y pasa a ectoplasma, formando un tubo externo rigido que se 
alarga mientras dura el flujo. Posteriormente, el ectoplasma pasa de nuevo a endoplasma 
fluido, realimentando el flujo. Hace falta un sustrato para el movimiento ameboide. 
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Figura 12-5 


Movimiento ameboide. A la izquierda y en el centro, la ameba exliende un pseudopodo hacia una colonia de Pandorina . A la derecha, la 
ameba rodea a la colonia antes de englobarla por fagocitosis. 



Figura 12-6 

A, Micrografia electronica de un axopodio de Actinosphaerium nucleofilum en seccion transversal, obtenida segun se muestra en el 
esquema B. En la Figura 12-16 se muestran protozoos con axopodios (Actinophrys y Cfathrulina). El axonema del axopodio esta formado 
por un haz de microtubulos, entre tres y varios cientos segun las especies. Algunas especies pueden extender o retraer sus axopodios con 
bastante velocidad. (x 99 000). 


dopoclo; esto se conoce como la forma 
limax (por un genero cle babosas, 
Umax). Los filopodios son extensiones 
finas. general mente ramificadas, que 
contienen solamente ecroplasma. Apa- 
recen en miembros de la clase Filosea, 
de los S a rood in os, como Euglypha (Figu¬ 
ra 12-9B). Los reticulopodios (Figura 
12-16) se distinguen de los filopodios en 
que los primeros se unen repetidamen- 
te hasta formar una especie de red, aun- 
que algunos protozoologos creen que la 
distincion entre reticulopodios y filopo¬ 
dios es artificial. Los miembros de la 
superclase Actinopoda tienen axopo¬ 


dios (Figura 12-16), que son pseudo- 
podos largos y delgados soportados por 
varillas axiales de microtubulos (Figura 
12-6). Estos microtubulos adoptan una 
disposicion espiral o geometrica, segun 
la especie, y constituyen el axonema del 
axopodio. Los axopodios pueden ex- 
tenderse o retraerse. aparentemente 
mediante la aclicion o eliminacion de 
material microtubular. Como los extre- 
mos pueden adherirse al sustrato. el 
organLsmo puede avanzar rodando, al 
acortar los axonemas «dclanteros» y 
extender los «traseros». El ci to plasma 
puede tluir a lo largo cle los axonemas. 


hacia el cuerpo en un lado y en direc- 
cion opuesta en el otro. 

El funcionamiento cle los pseuclopo- 
dos ha atraiclo desde hace tiempo el inte¬ 
rns cle los zoologos, pero solo reciente- 
mente se lia arrojaclo algo cle luz sobre 
el fenomeno. Cuando se empieza a for¬ 
mat* un lobopodio tlpico aparece una 
extension cle ectoplasma denominada 
cubierta hialina, hacia la cual comienza 
a iluir el endoplasma (Figura 12-4). Con- 
forme el material endoplasmico fluye en 
la cubierta hialina, se derrama hacia la 
periferia, y cambia del estado de sol al 
cle gel, es decir, se convierte en ecio- 
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plasma. I)e esta forma, el ectoplasma 
constiluye un mho por el que flu ye el 
endoplasma segun se extiende el pseu- 
dopodo. En el otro extreme del organis- 
mo, el ectoplasma pasa de nuevo a endo- 
plasma. En un determinado punto, el 
p.seudopodo se fija al sustrato y el resto 
de la celula se mueve hacia delante. 
Actualmenle. la hipotesis del mecanismo 
de movimiento por pseudopodos impli- 
ca la participacion de actina, miosina y 
otros componentes. Conforme el endo¬ 
plasma flu ye en la cuhierta hialina. las 
subunidadcs de actina se polimerizan en 
microfilamentos, que a su vez se unen 
unos a otros mediante una proteina liga- 
da a actina (ABE, siglas inglesas de Act in 
Binding Protein) para formar un gel, es 
decir. el cndoplasma se convierte en ecto¬ 
plasma. En el extreme «posterior>\ la ABE 
libera los microfilamentos, que vuelven 
al estado de sol del endoplasma. Antes 
de desensamblar los microfilamentos en 
subunidades de actina. interaccionan con 
la miosina, cornrayendose y haciendo 
que el endoplasma Huy a en direction al 
pseudopod io por pres ion hidrostatica. 


Excrecion y 

OSMORREGULACION 

Con el microscopio luminico se pueden 
ver vacuolas en el citoplasma de muchos 
protozoos, a 1 gun a de las cuales se llena 
periodicamente con sustancias fluidas que 
se expelen posteriormente. Hay impor- 
tantes pruebas que confirman que tales 
vacuolas contractiles (Figuras 12-1, 12- 
i, 12-12 y 12-24) tienen una funcion prin- 
cipalmente osmorreguladora. Son mas 
patentes. y se llenan y vacian con mayor 
frecuencia en los protozoos dulciacuicolas 
que en las especies marinas o endosim- 
biontes, en las que el medio y el citoplas¬ 
ma son casi Lsosmoticos (con la misma pre- 
sion osmotica). Las especies mas pequenas, 
ton un mayor cociente superficie/volu- 
men. tienen a menudo una mayor fre¬ 
cuencia de llenado y expulsion de sus 
vacuolas contractiles. For otra parte, la 
excrecion tie los desechos metabcMicos se 
Ueva a calx) casi enteramente por difusion. 
El producto final fundamental del meta- 
bolismo del nitrogeno es amoniaco. que 
setlifunde con facilidad hacia el exterior 
del peciueno cuerpo de los protozoos. 

Las vacuolas contractiles, a veces 11a- 
madas vesiculas de expulsidn de agua. 



Figura 12-7 

Como una ameba bombea agua al exterior. 
El agua penetra en el cuerpo de la ameba 
por bsmosis, y se expulsa por el ritmico 
llenado y vaciado de la vacuola pulsatil. La 
vacuola contract!! de Amoeba proteus esta 
rodeada por diminutas vesiculas que se 
cargan de fluido tras lo cual se vacian en la 
vacuola. Se cree que las numerosas 
mitocondrias aportan la energia necesaria 
para ajustar el contenido salino de las 
pequenas vesiculas. 


difieren considerablemente en cuanto a 
cornplejidad entre los distintos tipos de 
protozoos. En las amebas. las vacuolas 
contractiles no se encuentran localizadas 
en ningun sitio concrete, sino que se 
rnueven pasivamente por el endoplasma 
(Figura 12-7). May pequenas vesiculas 
que se unen a la vacuola contractil, 
vaciando en ella sus contenidos, con 
lo que esta se va llenan do. Finalmente. 
la vacuola fusion a su membra na con la 
membrana externa del protozoo y vacia 
su contenido en el exterior. 

Algunos ciliados, como Blepbarismcc 
tienen vacuolas contractiles con meca- 
nismos de llenado semejantes a los de las 
amebas. Otros, como Paramecium . po- 
seen vacuolas contractiles mas comple- 
jas. En este ultimo caso, las vacuolas con¬ 
tractiles estan local izadas en una posicion 
especifica bajo la membrana plasmatica, 
cornunican con el exterior mediante un 
poro «excretor» v estan rodeadas por las 
ampollas o dilataciones de unos seis 


canales de drenaje (Figura 12-24). Estos 
canales, a su vez, se encuentran asocia- 
dos a finos tubulos de unos 20 nm de 
diametro, que conectan con los canales 
por un extreme) durante el llenado de las 
ampollas y por el otro con el sistema 
tubular del rettculo endoplasmico. Las 
ampollas y la vacuola contractil estan pro¬ 
vistas de haces de fibril las, que proba- 
blemente desempenan algun pa pel en la 
contraction de estas estructuras. Cuando 
las ampollas se contraen. la vacuola se 
llena, y cuando la vacuola se contrae a 
su vez. para descargar su contenido al 
exterior, las ampollas se desconectan de 
ella, lo que evita el reflu jo. 


Nutrici6n 

Los proto zoos se pueden agrupar de 
forma amplia en autotrofos (que sinteti- 
zan sus propios constituyentes orgfinicos 
a partir de sustratos inorganicos) y hete- 
rotrofos (que deben conseguir molecu- 
las organicas sintetizadas por otros or- 
ganismos). Otro tipo de clasificacion, 
generalmente aplicada a los heterotro- 
fos, afecta a aquellos que ingieren parti- 
culas visibles de alimento (fagotrofos u 
holozoicos) en oposicion a los que cap- 
tan sustancias en forma soluble (osmo- 
trofos o saprozoicos). Sin embargo, la 
realidad no es tan simple, incluso tratan- 
dose de animales unicelulares. Los pro¬ 
tozoos autotrofos utilizan energia lumf- 
nica para sintetizar sus moleculas 
organicas (fototrofos), pero muy a menu¬ 
do practican tambien la fagotrofia y la 
osmotrofia. Incluso entre los heterotro- 
fos, muy pocos son extiusivamente fago¬ 
trofos u osm6trofos. I n solo orden, 
Euglenida (clase Phytomastigophorea). 
contiene ciertas formas que son funda- 
mentalmente fototrofas, otras que son 
principal mente osmotrofas y otras pri- 
mariamente fagotrofas. Las especies de 
Eug/ena muestran una considerable 
variedad en sus capaciciades de nutricion. 
Algunas requieren ciertas moleculas orga- 
nicas preformadas, aunque son autotro- 
fas, mien tras cjue otras pierden sus clo- 
roplastos si se las mantiene en oscuridad, 
con lo que pasan a ser osmotrofas per- 
manentes. 

La nutricion holozoica implica fago- 
citosis (Figura 12-8). en la que se produ¬ 
ce un entrante o invaginacion en la mem¬ 
brana celular alrededor de la particula de 
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Figura 12-8 

Algunos m6todos de alimentacion de los protozoos. Amoeba rodea a un pequeno flagelado 
con pseudopodos. Leidyopsis , un flagelado del intestino de las termitas, forma pseudopodos 
para ingerir virutas de madera. Didinium , un ciliado. se alimenta solo de Paramecium , que 
engulle con un citostoma temporal en su extremo anterior. A veces hay mas de un Didinium 
alimentandose del mismo Paramecium. Podophrya es un ciliado suctor. Sus tentaculos se 
agarran a su presa y succionan el citoplasma de esta hasta el cuerpo de Podophrya , donde 
forma vacuolas alimenticias. Codosiga, un flagelado sesil con un collar de microvellosidades, 
se alimenta de particulas en suspension en el agua, que son dirigidas hacia el collar por el 
batido de su flagelo. Tecnicamente, todos son casos de fagocitosis. 


alimento. Conforms* la in vaginae inn pent** 
tra mas profundamente en la celula, se 
independiza de la super fide (p. S3). La 
particula de alimento qiiecla asi alojada 
en el interior de una vesicula rodea da de 
membrana, la vaeuola alimenticia o 
tagosonia Los lisosoma.s, pequenas vesi¬ 
cal as que contienen enzimas digestivas. 
se fusion an al fagosoma y vadan en el su 
eontenido, con In que comienza la diges¬ 
tion. Los productos digeridos son absor- 
bidos a traves de la membrana de la 
vaeuola. por lo que esta se va haeiendo 
cada vez mas pequena. Cualquier mate¬ 
rial no digerible se expulsa al exterior 
mediante excx'itosis, para lo que la vacuo- 
la se fusiona de nuevo con la membrana 
celular. En la mayoria de los ciliados, 
muchos flagelados y muchos apicom- 
plejos, la fagocitosis se localiza en una 
estructura bucal definida, el citostoma 
(Figuras 12-8 y 12-24). En las amebas, la 
fagocitosis puede ocurrir en cualquier 
pun to mediante el englobamiento de la 
particula por pseudopodos. En las ame¬ 
bas con teca, las particulas deben ser 
ingeridas a traves de una abemira en el 
caparuz6n. Los llagelados pueden formar 


un citostoma temporal, generalmente en 
una posieion caracteristica, o present a r 
un citostoma |x*nnanente, con una estruc- 
tura especializada. Muchos ciliados tie- 
nen una formation caracteristica para la 
expulsion de los maleriales de desecho. 
el cilopigio o citoprocto, sitiiaclo en un 
lugar determinado. En algunos, el cito- 
pigio es tambien el lugar por el que se 
expulsa el eontenido de la vaeuola con¬ 
tra ctil. 

La alimentacion saprozoica puede 
producirse por pinocitosis o por trans- 
porte de solutos directamente a traves de 
la membrana celular externa, La pinoci¬ 
tosis y el transpose a traves de membra¬ 
na se discuten en la p 34. El transporte 
directo a traves de membrana puede ser 
por difusion, transports facilitado o trans¬ 
pose activo. Probablementc la difusion 
lenga muy poca o ninguna importa ncia 
en la alimentacion de los protozoos, ex¬ 
cept o posiblemente en algunas especies 
endosimbionres. Algunas moleculas ali¬ 
menticias importantes, como la glucosa 
y los aminoacidos, pueden incorporarse 
al interior de la celula por difusion faci- 
litada y transpose activo. 


Sr ha demostrado que una sustancia 
cstimuladora, o «inductop\ debe estar 
presente en el medio extemo de muchos 
protozoos para que se ink ie la 
pinociiosis. Varias proteinas actuan como 
inductores. pern dertas sales y otras 
sustancias lambicn pueden estimular la 
pinodtosis; parece que el inductor debe 
ser una molecula cargada positivamente. 
l-i pinew itosis liene lugar en el extremo 
interior de la citolaringe. en los 
protozcx)s que |>oseen esta estructura. 


Riproduccion 

Ijos fenomenos sex l tales estan muy exten- 
didos entre los protozoos, y pueden pre- 
ceder a ciertas faxes de la rcproduccion 
asexual, pero no existe desarrollo embrio- 
nurio*. los protozoos no tienen embrio- 
nes. Los rasgos esenciales de tales pro- 
cesos sexuales son una division reduciora 
del numero de cromosomas a la mitad 
(numero diploide a numero haploidc), el 
desarrollo de cel u I as sexuales (gametos) 
o al menus nucleos gameticos, y gene¬ 
ra lmente una fusion de los nucleos game¬ 
ticos (p. 233). 

lision 

El proceso de multiplicacion celular que 
se traduce en la aparicion de mas indivi- 
duos recibe, al re fen rse a los protozoos, 
el nombre de lision. El tipo de flsion mas 
comun es la binaria. de la que resultan 
dos individuos esencialmente identicos 
(Figura 12-9). Cuando la celula hija es con- 
sklerablemente mas pequena que la mad re 
v posterior men te crece hasta el tamano 
adulto. el proceso se llama gemacion. y 
se da en varios ciliados. En la flsion mul¬ 
tiple la division del citoplasma (cilocine- 
sis) esta precedida por varias divisiones 
nucleates, de forma que se producer! 
varios individuos simultaneamente (Figu¬ 
ra 12-20). La division multiple, o esqui- 
zogonia. es comun entre los Esporozoos 
y algunos Sarccxlintxs. Si la flsion multiple 
esta precedida o asociada a la union de 
gametos, se conoce como esporogonia 
Todos los tipos de divisidn anteriores 
estan acornpanados de alguna forma de 
mitosis (p. 36), (jue a veces es bastante 
diferente de la que ocurre en los meta¬ 
zoos. For ejemplo, la membrana nuclear 
persiste a menudo durante la mitosis, vel 
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Figura 12-9 

Fision binaria en algunos sarcodinos y flagelados. A, Los dos nucleos de Arcella se dividen 
a la vez que parte del citoplasma sale fuera y secreta una nueva cubierta para la c6lula hija. 

B, La testa de otro sarcodino, Euglypha, esta formada por placas secretadas. La secrecidn 
de estas placas para la celula hija comienza antes de que el citoplasma comience a 

salir por la abertura. El nucleo se divide a la vez que se esta formando la nueva testa. 

C, Trypanosoma tiene un cinetoplasto (parte de la mitocondria) cerca del cinetosoma de su 
flagelo, junto al extremo posterior del estado que se representa aquf. Todas estas 
estructuras deben replicarse antes de la division de la celula. D, Division de Euglena. 
Comparar C y D con la Figura 12-26, division de un cilioforo. 



F —Fecundacion 

M —Meiosis 

—► Haploide 

^^Diploide 


1. Solo reproduccion asexual 

2. Meiosis zigotica 

3. Meiosis intermedia / sexija? UCC,0n 
4. Meiosis gametica 


Figura 12-10 

Ritmo de fecundacion y meiosis (division reduccional) en varios protozoos. 1. Solamente 
reproduccion asexual, todos los individuos, presumiblemente haploides. 2. Meiosis zigotica, 
en la que la division reduccional se produce inmediatamente despu6s de la fecundacion 
(formacion del zigoto). 3. Meiosis intermedia, en la que individuos diploides, que se 
reproducen asexualmente, sufren meiosis para dar lugar a individuos haploides que se 
reproducen sexualmente. La fecundacion restablece la condicion diploide. 4, Meiosis 
gametica, en la que la meiosis se produce durante la formacion de los gametos, y todas las 
celulas, excepto estos, son diploides. 


huso acromatico puetle formarse dentro 
del nucleo. No se han observado centrio- 
los en la division nuclear de los ciliados; 
la membrana nuclear persiste en la mito¬ 
sis micronuclear. con el huso acromatico 
dentro del nucleo. El macronucleo de los 
ciliados parece sencillamente alargarse. 
const reft irse y dividirse sin fenomeno 
mitotico reconocible alguno (amitosis). 

Procesos sexuules 

Aunque todos los protozoos se reprodu¬ 
cen asexualmente y algunos parecen ser 
exclusivamente asexuales, la existencia 
de fenomenos sexu ales esta muy exten- 
dida entre los protozoos, lo que pone de 
manifiesto su valor selective) como medio 
de recomhinacion genica. Los nucleos de 
los gametos. o pronucleos, que se fusio- 
nan en la fecundacion para restituir el 
numero diploide de cromosomas. apare- 
cen general me nte en celulas gameticas 
especiales. Cuando los gametos son todos 
iguales se denominan isogametos. pero 
la mayor parte de las especies tienen dos 
tipos distintos o anisogametos 

Estamos acosrumbraclos a pensar en 
el ritmo de la meiosis tal y como ocurre 
en los metazoos, durante o justo antes de 
la formacion de los gametos: meiosis 
gametica (Figura 12-10). De hecho. este 
es el caso de algunos flagelados. los 
Heliozoos y los Cilioforos. Sin embargo, 
en otros flagelados y en los Ksporozoos. 
las primeras clivisiones tms la fecunda¬ 
cion son meioticas (meiosis zigotica), y 
todos los individuos producidos ase¬ 
xualmente (por mitosis) en el ciclo vital 
hasta el siguiente zigoto son haploides. 
vSe cree que la mayoria de los protozoos 
que no se reproducen sexualmente son 
haploides, pero esto es dificil de com- 
probar. ya que no hay meiosis. En algu¬ 
nos Granulorrcticulosa (foraminiferos) se 
da una alternancia de generaciones ha¬ 
ploides y diploides (meiosis interme¬ 
dia), un fenomeno muy extendklo entre 
las plantas. 

Hi fecundacion de un gameto por otro 
se conoce como singamia, pero algunos 
fenomenos sexuales en los protozoos no 
presentan este proceso. Un ejemplo es la 
autogamia, en la que los nucleos game- 
ticos proceden de una meiosis y se unen 
para formar un zigoto dentro del mismo 
organismo que los produjo; otro ejemplo 
es la conjugacion, en la cjue se produ- 
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ce un intercamhio de nucleos gameticos 
entre ima pareja de organismos (conju- 
gantes). La conjugacion sc describin'! mas 
adelante, al iraiar de los paramecios. 

Enquistamiento y 

EXQl USTAMI ENTO 

Sepa ratios como estan del medio externo 
unicamente por su delicada membrana 
celular. parece sorprendente que los pro¬ 
tozoos icngan lanto exile) en habitat suje- 
tos a eondiciones muchas veces extremas. 
Esto esta directamente relaeionado con su 
capacidad para formar quisles: formas 
durmientes caraclerizadas por la poses ion 
de cuhiertas exiernas resislcntes y por una 
purulizacion mas o menos completa de la 
maquinaria metabolica. La formacion de 
quisles es tambien importance para 
muchas formas pardsitas, cjlic? cleben 
sobrevivir en ambientes hosliles entre un 
hospedador v otro (Figura 12-1). sin 
embargo, algunos parasitos no forman 
quisles, y aparenlemente dependen de la 
transferencia directa entre hospedadores. 
Lis fuses repnxluctoras. como la fision. la 
gemacion y la singamia pueden tener 
lugar en el interior del quisle en ciertas 
especies. No se ha detectado enquisia- 
miento en Paramecium, y es rare o no 
existe en las formas marinas. 


Los quisles de cieitos proiozoos del 
suelo y las aguas dukes tienen una 
resistencia sorprendente. Los del ciliado 
del suelo ColfMxia pueden sobrevivir 
durante 7 dins en aire ffquidn y durante 
3 boras a 100 °C Se ha demosirado la 
supervivencia de quisles de Col/xxla en 
suelo seco hasta durante 38 anos, y los 
de un pequeno llagelado (/Wo) pueden 
resistir jhasta -i9 anos! Sin embargo, no 
uxlos los quisles tienen estas 
capacidades. Los de lintanux>fxi 
histolytica lolcr.irian la acidez gastrica. 
pern no la desecacion, ni leinperaturas 
superiores a los 50 °C. o la luz del sol. 

Las eondiciones que estimulan el 
enquistamiento no se ban comprendido 
por complete, a tint(ue en algunos casos 
la formacion de quistes es cielica y se 
prcxluce en detcrminadas etapas del ciclo 
vital. En la mayoria de las formas de vida 
libre, los cambios ambientales adversos 
favorecen el enquistamiento. Estas con- 
dick >nes pueden ser una deficiencia de 


alimento, desecacion. incremcnto de la 
presion osmotiea ambiental. disminucion 
de la con centra cion de oxigeno o cam- 
bios de lemperamra o de pi 1. 

Durante el enquistamiento. algunos 
organulos como los cilios y 11 a gel os se 
reabsorben. mientras el aparato de Golgi 
segrega el material de la pared, que es 
transport ado hacia la superficic medlan- 
te vesiculas y liberado por extrusion. 

Aunque el estitnulo exacto para el 
exquistamiento (salida del quisle) por lo 
general se desconoce, en aquellos pro¬ 
tozoos en los que el quiste es una forma 
de resist enci a, la vuelta de las eondicio¬ 
nes favorables inicia el exquistamiento. 
En la formas parasitas. el estfmulo para 
el exquistamiento puecle ser mas esped- 
fico y necesitar de eondiciones semejan- 
tes a las <jue se durian en el hospedador. 

TlPOS REPKIvSEXTATIVOS 

Esta seccion describe algunos represen- 
tantes de cacia uno de los grandes grupos 
de proiozoos, para proporcionai al estu- 
diante una base de comparacion entre ios 
gmpos y una idea de la diversidad de los 
protoz(X)s. Formas como Amoeba y Para¬ 
mecium , aunque de gran lamano y faci- 
les de obtener. no son del todo represen¬ 
tatives. ya cjue sus ciclos vitales son. de 
alguna forma, mas simples c|ue los de 
otros miembros de sus grujxxs respeclivos. 

Filo Sarcomastigoforos 

Este filo comprende tanto a los pr< >tozoos 
que se mueven por llagelos (Masligofo- 
ros) como a los que se desplazan por 
medio de pseudopodos (Sarcodinos). 
Estas caracteristicas no se excluyen 
mutuamente; algunos mastigoforos (fla- 
gelados) pueden formar v utilizar pseu¬ 
dopodos. y cierto numero de sarcodinos 
tienen etapas flageladas en sus ciclos vi¬ 
tales. 

Subfilo Mastig6foros: 
los proiozoos Jlagelados 

Aunque algunos flage 1 ados pueden for¬ 
mar pseudopodos, su medio de locomo¬ 
tion primario son uno o mas llagelos. 
Probablemente los protozoos mas primi¬ 
tives se cncuentren en este subfilo. El 
grupo se divide en fi loll age ktclns (clase 
Fitomastigoforos). c|ue nornialmente tie¬ 
nen clorofila v son por tanto semejantes a 


las planias. y kxs zooflagelados (clase Z<x>- 
mastigoforos), que carecen de clorofila, 
pueden ser holozoicos o saprozoicos y, 
por lanto, son scmejanics a los animales. 

Fitoflagclados Tienen generalmente uno 
o clos (a veces cuatro) llagelos y cloro- 
plastos, ([tie conlienen los pigmentos uli- 
lizaclos en la fotosintesis. Son en su mayo¬ 
ria de vida libre e incluyen formas tan 
familiares como Euglemt. Cblamydomu- 
tuts, Peranema , Volrox y los dinollagda- 
dos. Peranema (Figura 12-11) esta rda- 
cionado con Hitglena. pero se irata de un 
fitoflageludo incoloro con nutricion holo- 
zoica. Cb Horn anas es oira forma connin, 
([lie constituye una imporlante fuente tic 
alimento para las amebas. Algunos ilage- 
lados son coloniales y viven en gmpos de 
zooides tea da individuo de una colonia, 
sea de animales o de proiozoos. se llama 
zooide). En algunas es [Secies, el numero 
de zooides por colonia es fijo y caructe- 
ristico (Figura 12-11). 


Tradicionalmente. los zo6!ogos ban 
considerado a los fitoflugekidos como 
protozoos, pero los bolanicos los 
denominan algas. Como los 
fitomastigoforos son solamente una clase 
dentro de un filo. pero como algas, 
comprenden entre 6 v 9 divisiones 
(laxon vegetal equivalente al filo). l.*na 
anomalia curiosa: los niisntos organismos 
reeilxrn tratamientos caxonomicos muy 
diferentes, segun la asignatura que se 
csludie. Fsperemos que futliras 
investigaciones filogeneiicas contribuyan 
a adarar estas problcmas 

Entre los fitoflagelados mas intere- 
santes se encuentran los di noilagelados. 
Tienen un flagelo longiludinal y otro 
ecuatorial, amlxxs alojados, al menos par- 
cialmente, en surcos del cuerpo. Este 
puede estar desnudo o cubierto por pla- 
cas de celulosa o valvas, o por una mem¬ 
brana de celulosa. La mayoria de kxs dino- 
flagelados tienen cromatoforos pardos o 
amarillos. aunque algunos son incoloros 
Muchas especies, tanto incoloras cornu 
pigmentadas. pueden ingerir sus presas 
a traves de una region bucal situada entre 
las placas de la parte posterior del cuer¬ 
po. Ceratium (Figura 12-11), por ejem- 
plo. tiene una gruesa cubierta con largas 
espinas por las que se extiende el cuer¬ 
po, pero puede capturar alimento con 
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Figura 12-11 

Diversidad de los fitomastigoforos. Pandorina , Eudorina , Synura , Gonium y Dinobryon son 
coloniales. Ptychodiscus , Ceratium y Noctiluca son dinoflagelados. NoctHuca, Peranema y 
Chilomonas no poseen pigmentos y no son fotosintdticos. Phacus tiene dos flagelos, uno 
de ellos muy corto, como en Euglena. 


pscudopodos poslcriores e ingcrirlo entre 
las placus flexibles del surco posterior. 
Sod ill tea (Figura 12-11), un dinollagela- 
do incoloro, es un clepredatlor voraz con 
un temaculo largo y movil, cerca de cuya 
base emerge su unico y corto flagelo. Noc¬ 
tiluca es uno de los muehos organismos 
mariuos que produce luz (bioluminis- 
cencia). Varios grupos de filoflagelaclos 
son productores primarios del plancton, 
lanto marino como clulciacuicola; sin 
embargo, los dinoflagelados son los mas 
importances, particularmente en el mar. 
Hay unos dinoflagelados. denominados 
zooxantelas. que viven en asociacion 
niulualista en los tejidos de ciertos inver- 
tebrados, como otros protozoos, anemo¬ 
nes de mar, corales corneos y petreos y 
moluscos bivalvos. La asociacion con 
corales corneos tiene importance ecolo¬ 
gies y economica, ya que solamente los 
corales con zooxantelas pueden formar 
arrecifes coralinos (Capftulo 14). 


U)b dinoflagelados pueden producir 
danos a otros organismos, como cuando 
constituven una «marea roja». Aunque 
este nombre se aplico originalmente a 
siluaciones es las que los organismos se 
reprodudan con tal profusi6n que el 
agua tomaba color rojo, actualmente se 
llama mareu roja a cualcjuier caso de 
proliferacion que produzca niveles 
deiectables de sustancias toxicas. El agua 
jxiede estar roja. marron, amarilla o sin 
ningun color en absoluto. Las sustancias 
toxicas no son, en apariencia, da il in as 
para el organismo que las produce, pero 
son extrema da mente venenosas para los 
peces y otros organismos man nos. Hay 
varios tipos distintos de dinoflagelados y 
una especie de cianoficeas responsables 
de rnareas rojas. Este fenomeno ha 
producido considerables perdidas 
economicas para la industria pesquera, 
especial mente la marisquera. Existe otro 
flagelado que produce una toxina que se 
con centra en la cadena trofica, 
especialmente en grancles peces de los 
arrecifes coralinos. La enfermedad que 
provoca en el bombre tras la ingestion de 
estos peces se conoce como ciguatera. 

Euglena viridis . Flagelado (Figura 12- 
12) que se estudia muchas veces en cur- 
sos de introduccion a la zoologla. Su 
habitat natural son arroyos y charcas con 
considerable vegetacion. Estos organis¬ 
mos son ahusados y de unos 60 pm de 


longitud, aunque algunas especies de 
Euglena son mas grancles y otras meno- 
res (E. oxyuris tiene 500 pm de largo). 
Inmediatamente bajo la membrana exter¬ 
na de Euglena se encucntran banclas pro- 
teicas y microtubulos, que coastituyen la 
pelicula. En Euglena la pelicula es lo 
suficientemente flexible como para per- 
mitir que se doble, aunque en otros 
euglenidos puede ser mas rigida, Un fla¬ 
gelo se extiende desde la citofaringe, 
en forma de hotel la y situ a da en el extre- 
rno anterior, mientras que un segundo 
flagelo, mucho mas corto. no llega a salir 
de esta. En la base de cada flagelo se 
encuentra un cinetosoma o cuerpo 
basal, y una vacuoia contractil vierte 
a la citofaringe. Una mancha ocular roja, 
o estigma. parece funcionar en la orien- 


tacion hacia la luz. En el interior del cito- 
plasma se encuentran cloroplastos ovu¬ 
les que contienen clorofila y confieren al 
organismo su color verdoso. Los cuer- 
pos de paramilo son masas, de distin- 
tas formas, de un material de reserva 
parecido al almidon. 

La nutricion de Euglena es general- 
mente autotrofa (bolofitica), pero si se 
mantiene al organismo en la oscuridad, 
hace uso de la alimentacion saprozoica, 
absorbiendo nutrientes a iraves de su 
superficie corporal. Se pueden conseguir 
mutantes de Euglena que han perdido per- 
manentemente su capacidad fotosintetica. 
Aunque Euglena no ingiere alimento soli- 
do, algunos euglenidos son fagotroficos. 
Peranema tiene un citostoma c|iie se abre 
a lo largo de la citofaringe. 
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Figura 12-12 

Euglena. Los caracteres que se 
muestran son una combinacion de los 
observados in vivo y en preparaciones 
tenidas. 


Hu glen a sc reproduce por fision bin a 
ria y puctlc cncjuistarsc para sobrevivir 
ante condiciones ambicntalcs at I versus. 

Voir ox globutor. \ blrox (Figura 12-13) 
es tin fi toll age I ado colonial (ulgunos bio¬ 
logos lo consideran nnillitelular porque 
contiene celulas somaticas y reproducto- 
ras independicnics, p. 5) que se estudia 
a menudo en cursos de iniciacion o intro- 
tluciorios, ya cjue su forma de constituir 
la colonia es de alguna manera similar al 
desarrollo embrionario de ciertos meta- 
zoos. Id oixlen al que perlenece Vofrox 
(Volvocida) incluye a muchos 11 a gel ad os 
dulciacuicolas, la mayoria de ellos verdes 
y con una pared de celulosa a traves de 
la que sobrcsalen dos flagelos cortos. 
Muchas formas son coloniales (Figura ti¬ 
ll. randorimi. HiuJorimt. Gonittm). 

\ hirox (Figura 12-13) es una esfera 
verde y hueca, que puede alcanzar un 
diametro de O.S a 1 mm. Ks una colo¬ 
nia tie muchos miles de zooides (hasta 
SO (MM>) embutidos en la su|X*rficie de una 
bola gelaiinosa. C.atla celula se parece 
mucho a un euglenido, con un nucleo, 
un par de flagelos, un gran cloroplasto y 
una mancha ocular roja. Lis celulas adya 
centes estan unidas unas a otras median- 


tes bandas de citoplasma. En uno de los 
polos (genera I menu* liacia donde se 
nuieve la colonia ). los estigmas son lige- 
ramente mayores. La act ion coord inuda 
tie los flagelos hace que la colonia se 
mueva girando sobre si misma. 

En l b/rox se produce una division tic 
funciones hasta el extreme) de ([lie muchos 
de los zooides son celulas somaticas dedi¬ 
cates a la nutrition y a la locomotion, mien- 
tr.is que unas jxxas celulas genninales siiua- 
tlasen la mitatl posterior son las encaigadis 
tie la reproduction. Li reproduction puetle 
ser sexual o asexual, y en amlxxs txisos. sola- 
mente toman parte ciertos zooides tie posi¬ 
tion ecuatorial o [posterior. 


I .a polaridud original de los zooides en la 
colonia es tal que los 11 age I os cstAn 
dirigidos hacia la cavidatl interior. Pam 
acahar con los flagelos dirigidos hacia 
fucra. de lorma que se:i |X>sihle la 
locomotion, la eolonia eomplela dehe 
tlesplegmse (como un tledo tie guante) 
de deniro a fuera. Este proceso, llamado 
Inversion, es mtty inusuuf. l)e lodos los 
restantes organisnips vivos, solamente 
las esponjas (filo Poiifcrt>s) lienen un 
pr<xx\so tie desarrollo comparable. 



Figura 12-13 

Ciclo vital de Voivox. La reproduccion sexual tiene lugar en primavera y verano, cuando las celulas reproductoras especializadas, que son 
diploides, se dividen para formar colonias jovenes que permanecen dentro de la colonia madre hasta que son sulicientemente grandes para 
sobrevivir. La reproduced sexual tiene lugar fundamentalmente en otoho, cuando se desarrollan las celulas sexuales, haploides. Los 
huevos fecundados pueden enquistarse para pasar el invierno, desarrollandose hasta colonias maduras en primavera. En algunas 
especies. las colonias tienen sexos separados; en otras, tanto dvulos como espermatozoides se producen en la misma colonia. 
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Codosiga 





Trichonympha 


Spirotrichonympha 


Trichomonas 



Figura 12-14 

Algunos zoomastigotoros. Codosiga es un flagelado colonial con celulas semejantes a las de 
las esponjas (filo Poriferos). El resto son simbiontes. Trichonympha , Spirotrichonympha y 
Trichomonas se encuentran comunmente en el tubo digestivo de termitas y otros insectos 
comedores de madera, donde ayudan a digerir la celulosa. Las especies de Trichomonas 
tambien se encuentran en el hombre. Trypanosoma es parasito de varios animales y 
algunas especies causan graves enfermedades en el hombre y los animales domesticos. 
Giardia es un parasito intestinal de los mamiferos que produce diarreas en el hombre. 


La reproduccion asexual en Vo!vox 
tiene lugar mediante divisiones mitoticas 
repel id as de una de las celulas germ ma¬ 
ts hasta for mar una esfera hueca de celu¬ 
las, con los extremos Hagelados de estas 
hacia ei interior. Entonces la esfera se 
revuelve sobre si misma de clentro a fuera 
hasta formar una colonia hija semejanle 
a la colonia parental. En el interior de la 
colonia mad re se forma n varias esferas 
hijas antes de que aquella se rompa y 
estas queden libres en el exterior. 

En la reproduccion sexual, algunos 
de los zooides se diferencian en macro- 
gametos y microgametos (Figura 12- 
13). Los macroganietos (Avulos) son de 
mayor tamano, pero menos numerosos, 
y estan cargados con sustancias alimen- 
ticias para la nutricion de la joven colo¬ 
nia. Los microgametos, media nte divisio¬ 
nes repetidas, forma n haces o esferas de 
pequehos espermatozoides Hagelados, 
que, tras madurar, abandonan la colonia 
madre y nadan hasta encontrar un ovulo 
maduro. Tras la fecundacion, el zigoto 
segrega una cubierta dura y espinosa a 
su a I rede dor. Cuando quedan libres por 
rotura de la colonia parental, los zigotos 
permanecen quiescentes durante el 
invierno. En el interior de su capsula, el 
zigoto sufre repetidas divisiones, dando 
lugar a una pequena colonia que eclo- 
siona en verano. Despues pueden pro- 
due irse varias generaciones asexuales 
durante el verano, antes de que tenga 
lugar de nuevo la reproduc'd An sexual. 

Zooflagelados, Son todos incoloros. 
carecen de cloropiastos y tienen nutricion 
saprozoica u holozoica. La mayoria son 
simbiontes. 

Algunos de las protozoos parasites mas 
importances son zooflagelados. Muchos de 
ellos pertenecen al genero Trypanosoma 
(Figura 12-14) y viven en la sangre de 
peces. anfibios, reptiles, aves y mamiferos. 
Algunos no son patogenos, pero otros pro- 
ducen enfennedades graves en el hombre 
V los animales domesticos. T. brucei gam- 
biense y T, brncei rhodesiense provocan la 
enfermedad del sueno en el hombre, 
mientras que T brncei brucei causa una 
dolencia analogy en los animales domes- 
ticos. Tcxlcxs ellos estan transmitidos por la 
mosca tse-tse ( Glossina). T brncei rhode¬ 
siense. el mas virulento de los tripanoso- 
mas de la enfermedad del sueno, y T. b. 
brucei tienen reservorios naturales (el anti¬ 


lope y otros mamiferos salvajes) a los que, 
aparentemente, no afecta el parSsito. T. 
cruzi produce en el hombre la enferme¬ 
dad de Chagas, en America Central y del 
Sur, y es transmitido por la picadura de 
chinches reduvitlas (Triatominae). Tres 
especies de Leishmania son patogenas 
para el hombre. Una de ellas prcxluce una 
grave afeccion visceral, especialinente del 
higado y del bazo, otra causa lesiones en 
las mucosas de nariz y garganta, y en los 
casos mas leves, ciertas lesiones cutineas. 
Todas ellas son transmiticlas por moscas 
de la arena. La leishmaniasis visceral y la 
leishmaniasis cutanea son comunes en 
ciertas regiones de Africa y Asia, mientras 
que la forma mucocutanea se encuentra 
en America Central y del Sur. 

las diversas especies de ’ Trichomonas 
(Figura 12-14) son simbiontes. T. bominis 
aparece en el ciego y el colon del hom¬ 
bre, y aparentemente es inocuo. T. vagi¬ 
nalis habita en el tracto urogenital de los 
seres humanos, se transmite por contac- 
to sexual y puede producir vaginitis. Otras 
especies de Trichomonas estan amplia- 
mente distribuidas en todas las dases de 
vertebrados y en muchos invertebrados. 

Giardia lamblia puede muchas veces 
no tener ningun efecto en el intestino 


humano, pero en otros casos produce 
diarreas graves. Se transmite a traves de 
la contaminacion fecal. 


Giardia lamblia se transmite genera In lente 
a traves de depositos contaminaclos por 
aguas residuales. La misma especie, sin 
embargo, vive en una gran cantidad de 
mamiferos aparte del hombre. Los castores 
son una importante fuente de infeccion en 
las montanas del oeste de los Estados 
Unidos. Cuando uno ha recorrido muchos 
kilAmetros en un dia caluroso. puede ser 
muy tentador llenar la cantimplora en un 
estanque de aguas claras, que ha quedado 
embalsada por un diejue de castores. Asi 
se han producido muchos casos de 
infeccion 4 '. 

Snbfilo Sarcodinos 
Superclase Rizopodos 
Amoeba ptoteus. De las amebas, la espe¬ 
cie mas comunmente estudiada es Amoe¬ 
ba proteus. Vive en arroyos tranquilos y 
estanques de aguas claras, a menudo en 

N. del T, En Espana la lambliasis (o giardasis) es end6- 
mica en Galicia. 
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agiias someras. sobre la vegetacion o sobre 
lajas rocosas. Raramente .sc encucnini libre 
cn cl agua, ya que necesitu un sustralo 
sobre el que deslizarse. Su forma es irre¬ 
gular. debido a su capacidad de emitir 
lotopodios en cualquier punto del orga- 
nismo. Son incoloras, con un dift metro 
maximo de 250 a 600 pm. A diferencia de 
Euglena. la pclicula esta formada linica- 
mente por la membrana celular; el ecto¬ 
pias ma y el cndoplasma son muy apa- 
rentes. y organulos como el nucleo, la 
vacuola contractil. las vacuo las ali¬ 
ment icias y pequeftas vesiculas se pile- 
den observar lacilmente con el microsco- 
pio luminico. Lis amebas viven sobre algas. 
protozoos, rotiferos o incluso so¬ 
bre otras amebas, de las que se alinienian 
por fagocitosis. Una ameba puede sobre- 
vivir durante muchos dias sin alimeniarse. 
pero disminuye de tamano durante ese 
periodo. El liempo que una vacuola ali- 
menticia invierte en la digestion varia con 
el tipo de alimento, pero generalmente 
oscila entre 15 y 30 boras. Cuando la 
ameba alcanza su tamano definitivo. se 
divide por fision binaria con mitosis tipica. 

()tros Rizdpodos . I ix isten inuchas espe¬ 
cies de amebas; por ejomplo. Amoeba 
verrucosa posee pseudopodos con os; 
Chaos carolinense (Peromyxa caroli- 
nettsis) es varias veccs mayor que /l. pro- 
tens, y A. radiosa tiene muchos pseudo¬ 
podos largos y delgados 

Hay nuichas amebas entozoicas, la 
mayor parte de las cuales viven en el 
intestino del hombre o de otros animates. 
Dos generos comunes son Endam<x*ha y 
Entamoeba. Endamocba blattae es un 
endoeomensal en el intestine) de cucara- 
chas, y otras especies emparentadas se 
encuentran en las termitas. Entamoeba 
histolytica es el rizopodo mas impoitan- 
te parasite) del hombre. Vive en el intes- 
tino grueso y puede invadir la pared 
intestinal mediante la secrecion de enzi- 
mas que la ataom. Si esto ocurre, puede 
producirse una disenleria amebiana 
grave, a veccs fatal. Estos organismos 
pueden ser transportados por la sangre 
hasta el Ingado u otros organos, donde 
causan abscesos. Muchas personas infec- 
tadas muestran jxkos o ningun sintoma. 
pen) son porradores que iransmiten quis- 
tes con sus lieces. La infeccion se exiien- 
de a (raves del agua contaminada o de 
alimentos con quistes. 


jt* 


/V 



Figura 12-15 

A Foramintfero vivo, con sus pseudopodos extendidos fuera del caparazdn B. Caparazon del 
foraminffero Vertebralima striata. Los foraminiferos (Clase Granuloreticulosea) son protozoos 
marinos ameboides, que segregan un caparazon calcareo dividido en muchas camaras en el 
que vive. emitiendo pseudopodos a traves de poros para formar una capa exterior En principle 
el animal tiene una sola camara, y conforme crece, produce una sucesion de camaras cada 
vez mayores, proceso que continua durante toda su vida. Muchos foraminiferos son 
planctonicos. y cuando mueren, sus caparazones se incorporan al limo del fondo marino. 


Otras especies de Entamoeba que se 
encuentran en el hombre son E coli, del 
intestino. y P gingival is en la boca. Nin- 
guna de estas especies causa dahos. 

N r o todos los rizopodos estan «des- 
nudos» como las amebas. Algunos tienen 
su delicada membrana plasmatica cubier- 
ta por una teca o testa protectora: Arce- 
Ha y DifJlugia (Figura 12-16) son sarco- 
dinos comunes. Poseen una teca formada 
por la secrecion de material siliceo o qui- 
linoso. 11 ue puede estar reforzado por 
granos de arena. Se mueven por medio 
de pseudopodos que emiten a traces de 
orificios en la cubierta. 

Los foraminiferos (clase Granulorre- 
ticulosea) son un antiguo grupo de rizo- 
I’xx.los tecados que se encuentran en todos 
los oceanos. con linos pocos re p resen - 
tantes en aguas dulcos y salobres. La 
mayoria de los foniminiferos vixen en el 
fondo del oceano en numeros increibles. 
en lo que constiiuye quizas la mayor bio¬ 
masa de tcxlos los grupKxs animales del pla- 
neta. Sus tecas o caparazones son de 
numerosos ripos (Figuras 12-15 v 12-16). 
La mavoria de sus caparazones son multi- 
camerales y estan constituidos por carbo- 
nato calcico, aunque a veces utilizan sili- 
ce y otros materiales cxlranos. Kmifen 
delgados pseudopodos a traves cle aber- 
tliras en el caparazon. que despues se 
ramitican y anastomosan hasta formar una 
red protoplasmica (retlculopodios) en la 
<jue atrapan a sus presas. En esta red se 
digieren las presas capturadas. y los pro- 


ductos de la digestion son transportados 
al interior |*>r e! flu jo de protoplasma. Los 
cidos vitales de los foraminiferos son com- 
plejos, ya (jiie implican multiples divisio- 
nes y alternancia de generacioncs diploi- 
des y haploides (meiosis intermedia). 

Algunos de los llamados «mohos del 
fango» (en ingles «slime molds*) (clase 
Eumycetozoa). especialmente Dictyoste- 
littm discoideum . ban sido objeio de un 
intenso estudio por su lascinante ciclo de 
desarrollo. En concliciones naturales, esta 
especie vive en detritos de bosques de 
todo el mundo. Se alimenta cle bacterias 
y se reproduce por division binaria micn- 
iras la camidad cle alimento sen suficien- 
te; sin embargo, cuando esta disminuye, 
las amebas se atraen unas a otras. desli- 
zandose en fonna de corrientes que con¬ 
verger! hacia un punto central, hasta cons- 
lituir un pseudopkismodio (una gran 
masa de cHulas individualizatlas). I n estas 
mismas condicioncs. los individtios de 
algunas esjKfies llegan realmente a fusio- 
narse. formando asi un unico y gran indi- 
viduo multinucleado (plasiiiodio)*. HI 
pseudoplasmixlio de Dicft'ostelinm puede 
migrar cierta distancia hasta un lugar favo¬ 
rable. donde desarrolla un pedunculo con 

N. del T. So ha respetado aqui el termino plasmodio 
tal como aparece en el original ingles; sin embargo, este 
termino deberia reservarse para organismos multinu* 
cleados. tormados a partir de un unico individuo por divi¬ 
sion repelida de su nucleo, pero no de su citoplasma. 
Cuando varias celulas se agregan y pierden sus limites 
mdividuales para constituir un unico orgamsmo con varios 
nucleos. el t6rmmo correcto es sindtio. 
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Chlamydophrys 


Figura 12-16 

Diversidad de los Sarcodinos. Difflugia, Arcella y 
Amoeba pertenecen a la clase Lobosos y tienen 
lobopodios. Chlamydophrys es de la clase Filosos y 
tiene filopodios. El foramimfero Globigerina pertenece 
a la clase Granuloreticulosea y muestra reticulopodios. 
Actinophrys y Clathrulina son heliozoos actindpodos. 
Presentan axopodios. 



un cuerpo 1‘ructifero en su extreme) (Figu¬ 
ra 12-17). Dcntro del cuerpo fructifero se 
forman quistes de resistencia, que se dis- 
persan ampliamente eras la ruptura de 
aquel. Ex is ten estudios nniy detail ados 
sohre el desurrollo, la genetica y la bio- 
quimica de estos organismos. 

Superclase Actinopodos. Los actino- 
podos estan lor mad os por la clase Helio¬ 
zoos, mayoritariamente dulciacuicola, y 
las ires clases marinas Acantarios. Feo- 
durios v Policistmeos. Los miembros de 
las clases marinas se conocen comun- 
mente como radiolarios. Todos el los tie¬ 
nen axopodios, y excepto algunos helio- 
zoos, tamhien ca para zones (Figura 12-18). 
Estos protozoos son organismos tliminu- 
tos sumamente hellos. 

Las caracteristicas hiologicas de los 
heliozoos dulciacuicolas son. en cierto 
modo. mejor conocidas que las de otros 
actinopodos. Buenos ejemplos son Acli- 
nosphewnmn, que con su mi If metro de 
diameiro puede observarse a simple visra, 
y Aclittopbris (Figura 12-16), de sola- 
mente 50 Jim de di a metro; umbos care- 
cen de caparazon. Clathrulina (Figura 
12-16) segrega un caparazon reticulado. 

Los proto zoos mas antiguos cjue se 
conocen se cncuentran entre los radiola¬ 
rios. Los radiolarios son casi lodos pela- 
gicos(viven en aguas libres). La mayoria 
son planctonicos y viven en aguas cos- 
icras. aunque otros son propios de aguas 



C 


Figura 12-17 

Cuerpos fructiferos de tres gdneros de 
«mohos del fango». A, Arcyria. B, Fuligo, 
C, Tubifera. 



Figura 12-18 

Tipos de caparazones de radiolarios (clase 
Policistineos). En su estudio de estas 
preciosas formas recogidas en la famosa 
expedicion del Challenger, entre 1872 y 
1876, Haeckel desarrollo los actuales 
conceptos de simetria. 
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profundus. Sus esqueletos, allamente 
especializados, son de formas intrincadas 
y de gran belleza. (Figura 12-18). El cuer- 
po esta dividido por una capsula central 
que separa una zona interna de citoplas- 
ma y otra externa. La capsula central, que 
puede ser esferica, ovoide o ramificada, 
esta perforada para permitir la continui- 
dad del citoplasma. El esqueleto esta 
compuesto de silice, sulfato de estroncio 
o una combination de silice y materia 
organica, y genenilniente presenta espinas 
en disposition radial, que se extienden a 
traves de la capsula desde el centro del 
cuerpo. En la superficie, el caparazon 
puede fusionarse a las espinas. Alrededor 
de la capsula hay una masa de citoplas¬ 
ma espumoso, del que surgen los axo- 
podios (p. 220). Estos son pegajosos para 
atrapar a las presas, que son transporta- 
das por el flu jo de citoplasma hasta la 
capsula central para ser digeridas. En un 
lado del eje del axopodio, el ectoplasma 
se mueve hacia fuera, hacia el apice, 
mientras que en el otro lado lo hace hacia 
dentro, hacia el caparazon. 

Los radiolarios pueden tener uno o 
varios nucleos. Su cicio vital no se cono- 
ce por complcto, pero se han observado 
en el los procesos de fision binaria, gema- 
cion y esporulacion. 

Papel de los sarcodinos en la forma- 
cion de sedimentos terrestres. Los fora- 
miniferos y los radiolarios existen desde 
epocas precambricas y han clejado exce- 
lentes registros fosiies: en muchos casos, 
sus ca para zones duros han permanecido 
inalterados. Muchas de las especies extin - 
tas son muy seniejantes a las acaiales. Fue- 
ron especialmente abundantes durante los 
periodos Cretacico y Terciario. Algunos se 
encuentran entre los mayores protozoos 
que han existido nunca, con tamanos de 
hasta 100 mm de diametro o mas. 

Durante incontables mi Hones de anos, 
los ca para zones de foraminfferos muertos 
han ido cayendo al fondo de los oceanos 
para formar un sustrato o barro caracte- 
ristico. de sustancias calcareas o sillceas. 
Gran parte de este bano oceanico esta for¬ 
ma do unicamente por ca para zones del 
genero Globigerina : aproximadainente un 
tercio del fondo marino esta const it u ido 
por barro de Globigehna , especialmente 
abundante en el oceano Allantico. 

Los radiolarios (Figura 12-18), con sus 
ca para zones silfceos me nos solubles, se 


encuentran generalmente a profundidades 
mayores (4600 a 6100 m), principal men te 
en los oceanos Padfico e fndico. El barro 
de radiolarios probablcmente cubre entre 
5 y 8 millones de kilometros cuadrados. 
Bajo ciertas condiciones, el Ixuto de radio- 
larios forma rocas (silex). En las rocas ter- 
ciarias de California se encuentran gran 
cantidad de radiolarios fosiies. 

El grosor de estos sedimentos de 
mares profunclos se ha estimado entre 
700 y 4000 m. Aunque la lasa media de 
sedimentacion varia enonnemente. sieni- 
pre es muy lenta. El barro de Globigeri- 
na ha aumentado probablemente entre 
1 y 1,25 mm en 1000 anos. Se pueden 
encontrar hasta 50 000 conchas cle fora- 
mimferos en un gramo de sedimento, lo 
que da idea de la magnitud del numero 
de estos organismos y la cantidad de 
tiempo que les ha llevado formar la 
alfombra sedimentaria del fondo marino. 

Del mismo interes, pero de impor- 
tancia practica incluso mayor, son los 
depositos de calizas y yesos que se for- 
maron por la acumulacion de estos orga¬ 
nismos cuando el mar cubrid lo que es 
actualmente tierra. Mas tarde, por un 
levantamiento del fondo marino y otros 
acontecimientos geologicos, estas rocas 
sedimentarias emergieron como tierra 
firme. Los depositos calizos de muchas 
areas de Ingla terra, como los blancos 
acantilaclos de Dover, se formaron de esta 
manera. Las piramides de Egipto se cons- 
truyeron con piedras exlraklas de lechos 
calizos fonnados por una inmensa pobla- 
cion de foraminfferos que florecio a prin- 
cipios del Terciario. 

Como los fdsiles de foraminfferos y 
radiolarios pueden extraerse median te 
perforaciones geologicas, su iclentifica- 
cion tiene una considerable importance 
para los geologos del petroleo en cuan- 
to a la correlacion de estratos rocosos. 


Filo Apicompli;jos 

Todos los apicomplejos son endopardsi- 
tos, con haspedadores en muchas filos ani¬ 
mal es distintos. La presencia de una cier- 
ta combinacion de oiganulos, el complejo 
apical, distingue a este filo (Figura 12- 
19A). El complejo apical esta presente sola- 
mente en detenninados estados del desa- 
rrollo de estos organismos; por ejemplo, 
merozoitos y esporozoitos (Figura 12- 
20). Alguna de sus estructuras, principal- 
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Figura 12-19 

A, Esquema de un esporozoito o merozoito 
de un apicomplejo a microscopia 
electronica, que muestra el complejo apical. 
El anillo polar, el conoide, los micronemas, 
las roptrias, los microtubulos subpeliculares 
y el microporo (citostoma) se consideran 
como componentes del complejo apical. 

B, Ooquiste infectivo de Eimeria. El ooquiste 
es la forma de resistencia y ha sufrido 
division multiple tras la formacidn del zigoto 
(esporogonia). 


mente roptrias y micronemas, contii- 
buyen aparentemente a la penetradon en 
las celulas o tejidos del hospedador. 

Los organulos locomotores son menos 
patentes en este grupo que en otros pro- 
tozoos. En algunas etapas intracelulares 
aparecen pseudopodos, y los gametos de 
ciertas especies son flage 1 ados. Delgadas 
fibrillas contractiles pueden formar ondas 
de contraction a traves de la superficie, 
para impulsar al organ is mo por el medio 
lfquido. 

El cicio vital incluye generalmente 
reproduccion sexual y asexual, y a veces 
aparece un hospedador intermediario 
invertebrado. En cierto punto de su cido 
vital, el organismo desarrolla una esjx>ra 
(cKxiuiste), que es infectiva para el nuevo 
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hospedador y esta revest ida con freeuen- 
cia de una resistente cubierta proleetora. 

Case Esporozoos 

La clase mas importanie del filo Api- 
complejos. los Esporozoos, contiene tres 
suhdases: las Gregarinas, los Coccidios 
y los Piroplasmidos. Las gregarinas son 
parasitos cornunes de invertebrados y 
vertebrados, pero son de escasa impor- 
tancia economica. Los piroplasmidos tie- 
nen cierto interes veterinario: por ejem¬ 
plo, Babesia bigemina produce la fiebre 
roja de Texas en el ganado. El hombre 
results infcctado ocasionalmente por 
especies de Babesia que normaImente 
parasitan a otros animales. 

Subclase Coccidios. Los coccidios son 
parasitos inlracelulares de invertebrados y 
vertebrados, y el grupo induye especies 
de gran importancia medica y veterinaria. 

Eimeria. HI nombre «coccidiosis» se apli- 
casolamente a las enfermedades infec- 
ciosas producidas por Eimeria e Isospo- 
ra. El hombre se infecta ocasionalmente 
por Isospora , pero la enfermedad esta 
poco extend ida. Sin embargo, una infec¬ 
tion con Isospora puede ser muy grave 
en enfermos de sida. Algunas especies 
de Eimeria pueden proclucir enfermeda- 
desgraves en ciertos animales domesti- 
cos. Los sintomas son generalmente dia- 
rrea o disenteria graves. 

Eimeria tenella es muchas veces fatal 
para el ganado joven, en el que produce 
patogenesis in test inales graves. Los oiga- 
nismos sufren esquizogonia (p. 222) en las 
oelulas intestinales, prcxJuciendo finaImente 
gametos. Tras la fecundacion, el zigoto 
forma un ooquiste que sale del hospeda- 
dorcon las heces (Figura 12-19H). La espo- 
rogonia liene lugar en el ooquiste y fuera 
del hospedador, originandose ocho espo- 
rozoitos en cada ooquiste. Iy infeccion se 
produce cuando un nuevo hospedador 
ingiere accidentaImente un ooijuLste espo- 
rulado y los esporozoitos quedan libres 
por la accion de las enzimas digestivas. 

Toxoplasma gondii Un ciclo vital seme- 
jante ocurre en Toxoplasma gondii, para- 
sito de gatos, pero esta especie produce 
tambien eta pas extra intestinales. Hstos esta- 
dosextraintestinales pueden desarn)llarse 
en una am pi ia variedad de animales ade- 
masde los gatos, por ejemplo. roedores, 


ganado vacuno y el hombre. Las formas 
extra intestinales no producen gametos ni 
ooquistes, pero pueden iniciar el ciclo 
intestinal si un gato se alimenta de una 
presa infestacla. En el hombre. Toxoplas¬ 
ma tiene poco o ningun efecto, excepto 
en pacientes de sida o en mujeres emba- 
razadas, partieu larmenle en el primer iri- 
mestre. En este caso aumentan en gran 
manera las probabilidades de un defecto 
de nacimiento en el recien nacido: se cree 
cjue el 2 % de los casos de retraso mental 
en los Estados Unidos estan producidos 
por toxoplasmosis congenita. La toxoplas¬ 
mosis tambien es una complicacion grave 
en personas con deficiency inmunitaria, 
tanto por el consumo de drogas conic> por 
el sida. La mta normal de infeccion en el 
hombre parcce ser el consumo de carne 
infcctada e insuficientemente cocinada. 


Otra importance fuente de infeccion con 
Toxoplasma son los gatos domesticos. 

Los ooquistes aparecen en las heces del 
gato, por lo que una mujer embarazacla 
no deberia limpiar el caj6n del animal. Si 
esto no pudiera evitarse, podria ser 
aceptable la limpieza diaria, ya que los 
(X)quistes tardan ires dia.s es esporular y 
resultar infectivos. 

Plasmodiunv el organismo de la mala¬ 
ria. El coccidio mejor conocido es Plas¬ 
modium , el organismo causante de la 
enfermedad infecciosa mas importante del 
hombre: la malaria o paludismo Se trata 
de una enfermedad muy grave, diffcil de 
controlar y muy extendida, particularmenle 
en paises tropicales y subtropicales. [ lay 
cuatro especies de Plasmodium que afec- 
tan al hombre. Aunque cada una de ellas 
produce su cuadro clfnico particular, las 
cuatro tienen ciclos de desarrollo simila- 
res en sus hospedadores (Figura 12-20). 

Hi para si to es era ns porta do por mos¬ 
quitos ( Anopheles ), que inyectan al hom¬ 
bre los esporozoitos con su saliva mien- 
tras pican. Los esporozoitos penetran en 
las celulas del higado e inician la esqui¬ 
zogonia. Los productos de esta division 
pueden penetrar en otra celu la hepatica 
para repetir el ciclo esquizogonico, o, en 
el caso de P. falciparum, invadir los eri- 
trocitos sanguine os tras un unico ciclo en 
el higado. El periodo en el que los para¬ 
sitos estan en el higado es el periodo de 
incubacion, que se prolonga durante 6 a 


13 dias, segun la especie de Plasmodium. 

Los merozoitos liberados como re- 
sultado de la esquizogonia en el higado 
penetran en los globulos rojos, donde 
comienzan una serie de ciclos esquizo- 
gonicos. Cuando invaden las celulas, 
pasan a ser trofozoitos ameboides, que 
se aliment an de hemoglobina. El pro- 
ducto final de la digestion de la hemo¬ 
globina por el parasito es un pigmenlo 
oscuro e insoluble, la hemozoina. La 
hemozoina se acumula en la celu la hos- 
pedadora, se libera cuando se produce 
la siguienle generacion de merozoitos y 
se acumula eventualmenre en el higado, 
el bazo y otros organos. El trofozoito 
crece en el interior de la celtila y sufre 
esquizogonia, dando lugar de 6 a 36 
merozoitos segun la especie, que vuel- 
ven a infectar nuevos eritrocitos. Cuan¬ 
do el hematic que contiene los mero¬ 
zoitos se rompe, libera los productos 
metabolicos del parasito, que se habian 
acumulado en su interior. La liberacion 
de esta sustancias extra has en la circula¬ 
tion del pacienie produce la fiebre y los 
escalofrtos propios de la malaria. 

Como la poblacion de esquizontes en 
m ad u radon en los eritrocitos esta hasta 
cierto punto sincronizada, los episodios 
de escalofrios y fiebre tienen una perio¬ 
dic i dad caracteristica de cada una de las 
especies de Plasmodium . En P. vivax (ter- 
ciana benigna), los episodios se producen 
cada 48 horas; en P. malariaeicivdrtaxrd), 
cada 72 horas; en P. ovale , cada 48 horas; 
en P. falcijyamm (terciana maligna), apro- 
ximadamente cada 48 horas, aunque la 
sincronizacion esta menos marcada en esta 
especie. Con las primeras tres especies, 
los pacientes generalmente se recuperan 
de la infeccion, pero la mortalidacl puede 
ser muy aka en los casos no t rat ados de 
infeccion por P. falciparum . A veces se 
producen complicaciones graves, como 
malaria o paludismo cerebral Desgra- 
ciadamente, P. falciparum es la especie 
mas cornu n, responsable del 30% de los 
casos de malaria en todo el in undo. Cier¬ 
tos genes, como por ejemplo el gen de la 
hemoglobina en la anemia fa lei forme (pp. 
148 y 700) confieren a sus portadores cier- 
ta resistencia a la malaria. 

Tras varios ciclos de esquizogonia en 
los eritrocitos, la infeccion de nuevas 
celulas por algunos merozoitos produce 
microgametocitos y macrogametoci- 
tos, en vez de otra generacion de mero- 
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Figura 12-20 

Ciclo vital de Plasmodium vivax, uno de los protozoos (clase Esporozoos) causantes del paludismo o malaria en el hombre. A. Ciclo sexual, 
que produce esporozoitos en el cuerpo del mosquito. La meiosis tiene lugar inmediatamente despues de la formacion del zigoto (meiosis 
zigotica). B, Los esporozoitos infectan a una persona y se reproducen asexualmente, primero en las celulas del higado y despues en los 
globulos rojos de la sangre. El paludismo es transmitido por el mosquito Anopheles , que succiona los gametocitos junto con la sangre 
humana, y despues, al picar a otra persona, deposita esporozoitos en la nueva picadura. 


zoltos. Cuando un mosquito ingiere los 
gametocitos al alimentarse de la sangre 
del paciente, maduran como gametos, y 
se produce la fecundacion. El zigoto se 
convierte en un oocineto movil, que 
penetra en la pared del estomago del 
mosquito v forma el ooquiste En el inte¬ 
rior del ooquiste tiene lugar la esporo- 
gonia. en la que se producen miles de 
esporozoitos, El ooquiste se rompe. y 
los esporozoitos migran a las glandulas 
salivales, para ser transferidos a otro ser 
humano por la picadura del insecro. El 
desarrollo en el interior del mosquito 
puede durar de 7 a dias, pero puede 
ser mas largo si el tiempo es frio. 

La elimination de los mosquitos y de 
sus lugares de puesta mediante insectici- 
das, drenajes v otros metodos, lian sido 


eficaces en el control de la malaria en 
ciertas areas. Sin embargo, las difieuha¬ 
des para llevar a caho estas tareas en 
lugares remotos y la adquisicion de resis- 
tencia a los insecticidas por los mosqui¬ 
tos y a los farmacos antimalaria por Plas¬ 
modium (especial me me P. falciparum) 
signillcan que la malaria continuant sien- 
do una enfermedad grave para el hom¬ 
bre todavia durante muy largo tiempo. 

Otras especies de Plasmodium para- 
silan aves, reptiles y marmferos. Las de 
las aves se transmiten princi pa Interne por 
el mosquito Culex. 

Filo CiuoroROS 

Los ciliados son un grupo grande e inic- 
resante, con una gran variedad de formas. 


que viven en todos los tipos de aguas, 
clulces y marinas. Son los protozoos mas 
complejos estructuralmente, y los mas 
diversamente especializados. La mayoria 
son de vida libre, aunque hay algunos 
coniensales y parasitos. Son general men- 
te solitarios y moviles, aunque algunos 
son sesiles y otros coloniales. Hay una 
gran diversidad de formas y tamanos. Ln 
general, son mas grandes c|ue el resto tie 
los protozoos, pero van desde formas 
muy pequehas (10 a 12 um) hasta los 3 
mm de longitud. Todos tienen cilios que 
baten de una forma ritmica y coordina- 
da, aunque la disposition de los cilios 
puede variar v algunos carecen de ellos 
en su etapa adulta. 

Los ciliados son siempre multimi- 
cleados. con al menus un macronucleo 
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Tetrahymena 



Figura 12-21 

Algunos ciliados representativos. Euplotes 
liene cirros erguidos que utiliza para 
desplazarse. Las fibrillas contr^ctiles del 
ecloplasma de Stentor y el pedunculo de 
Vorticella permiten una extension y una 
contraccion muy grandes. Notese el 
macronucleo, largo y curvado, de Eupiotes 
y Vorticella , y el arrosariado de Stentor. 

y un micronucleo Aparentemente, e) 
macronucleo es res pons able de las fnn- 
ciones metabolicas y del desarrollo, y de 
mantener los caracteres visibles, como el 
aparato pelicular. La forma del macronu- 
deo varia entrc las distintas especies 
ifiguras 12-21 v 12-24). El micronucleo 
panicipa en la reproduccion sexual y da 
lugar a un macronucleo tras el intercam- 
bio de material micronuclear enlre indivi- 



A 


duos. Los micronucleos se dividen mito- 
ticamenle, mientras que los macronucleos 
lo hacen amitoticamente (p. 222). 

La peticula de los ciliados puede con- 
sistir solamente en la membrana celular, 
o en algunas especies, constituir una 
armadura gruesa. Los cilios son cortos, y 
generalmente dispuestos en hileras lon- 
gitudinales o diagonales. Pueclen cubrir 
toda la superficie del organismo o estar 
restringidos a la regi6n oral o a ciertas 
bandas. En algunas formas, los cilios 
estan fusionados en hojas o laminas 11a- 
madas membranas onduiantes, o en 
membranelas, de menor tamano, ambas 
utilizadas para introducir alimento en la 
citofaringe. En otras formas, pueden 
existir cilios fusionados formando pena- 
chos erectos denominados cirros, que 
se emplean para la lcx*omoci6n en el caso 
de protozoos reptantes (Figura 12-21). 

Un sistema de fibras, aparentemente 
estructural, ademas de los cinetosomas, 
constituye la infraciliacion, inmediata- 
mente bajo la pellcula (Figura 12-22). 
Cada cilio finaliza bajo la pelicula en su 
cinetosoma, de cada uno de los cuales 
surge una fibrilla cinetodesmal que pasa 
a lo largo y por debajo de las filas de 
cilios, reuniendose con otras fibrillas de 
la misma fila. Los cilios, cinetosomas y 
otras fibrillas de cada fila conslituyen una 
cinetia (Figura 12-22). Todos los ciliados 
pareee que tienen un sistema de cinetias, 
incluso aquellos que carecen de cilios en 
alguna fase de su ciclo vital. Aparente¬ 
mente, pareee que la infraciliacion no 
sirve para c<x>rdinar el batido ciliar, como 
se pen so en un principio. La coord ina- 
cion del movimiento ciliar pareee pro- 
ducirse por ondas de clespolarizacion de 
la membrana celular. que se desplazan 


Figura 12-22 

Infraciliacion y estructuras asociadas en 
los ciliados. A, Estructura de la pelicula 
y su relacion con el sistema de 
infraciliacidn. B, Tricocisto disparado. 

hacia atras, de forma similar a como lo 
bace un impulso nervioso. 

La mayoria de los ciliados son holo- 
zoicos. Casi todos ellos poseen un citos- 
toma (lx)ca) que en algunas fonnas es una 
simple abertura, y en otras esta conectada 
a una «garganta» o surco ciliado. En algu- 
nos, la boca esta reforzada por salientes 
ngidos en forma de hasten, los triquitos, 
c|ue sirven para ingerir presas muy gran¬ 
des; en otros, como los paramecios, las 
corrientes de agua provocadas por los 
cilios llevan particulas de alimento de lipo 
microscopico hacia la boca. Didinium 
tiene una prolongacion a modo de trom- 
pa para atrapar a los paramecios de los c{ue 
se alimenta (Figura 12-8). Los suctores 
paralizan a sus presas y digieren sus con- 
ten idos a traves de teniaculos tubulares, 
mediante un mecanismo de alimentacion 
complejo que pareee combinar la fagoci- 
tosis con la accion de microtubukxs desli- 
zantes en los tentaculos (Figura 12-8). 

Algunos ciliados tienen unos curiosos 
cuerpos diminutos en su ectoplasma, 
entre las bases de los cilios. Un ejemplo 
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son los tricocistos (Figures 12-22 y 12- 
24) y los toxicistos. 13ajo estimulacion 
mecanica o cj in mica, estos corpiisculos 
lanzan, como en un disparo, una estruc- 
tura larga v filamentosa. El mecanismo de 
expulsion no se conoce. La fund An de 
los tricocistos se supone que es defensi- 
va. aunque no esta muy claro. Cuando un 
paramecio es atacado por un Didinium . 
lanza sus tricocistos, aunque con poco 
exito. Los toxicistos, sin embargo, expul- 
san un veneno que paraliza las presas de 
los ciliados carmvoros. Estaicturalmente, 
son completamente distintos de los tri¬ 
cocistos. iVIuchos d i noil age 1 ados tienen 
est met liras semejantes a los tricocistos. 

Entre los ciliados mas llamativos y 
conocidos hay que citar a Stentor CG. 
heraldo de voz potente), con aspecto de 
trompeta y solitario, con un macronucleo 
de forma arrosariada (Figura 12-21): Vor- 
ticella (L. dim. de vortex , remolino), con 
aspecto de cam pan a y unido a I sustrato 
por un pedunculo contractil (Figura 12- 
21); Euplotes (G. eu , verdadero + plater ,; 
nadador) y Stylo nyebia , con cuerpo 
aplastado y grupos de cilios fusionados 
(cirros) que funcionan como patas. 



Figura 12-23 

Comparacion de cuatro especies comunes 
de Paramecium, fotografiadas al mismo 
aumento. De izquierda a derecha: 

R multimicronucleatum ; P caudatum, 

P aureiia y P bursaria. 


los tricocistos. que alternan con las bases 
de los cilios. La infraciliacion puede verse 
unicamente con la ayuda de metodos de 
fijacion y lincion especiales. 

En el extremo del surco oral, el citos- 
toma conduce hacia una citofaringe o 
garganta, de forma tubular. En el reco- 
rrido de esta, una serie de cilios modifi- 


cados forma una membrana ondulante 
que determina el movimiento del ali- 
mento hacia la boca. La materia fecal se 
descarga mediante un citoprocto situa- 
do posteriormente respecto al surco oral 
(Figura 12-24). Dentro del endoplasma 
hay vacuolas digestivas que contienen el 
alimento, en varios estados de digestion. 
Existen dos vacuolas pulsatiles. cada 
una de las cuales consiste en un espacio 
central rodeado de varios canales radia- 
les, que recogen ltquido y lo vierten 
hacia el interior de la parte central de la 
vacuola. La excrecion y la osmorregula- 
cion vSe ban descrito en la p. 221. 

Paramecium caudatum tiene dos 
nucleos: un gran macronucleo arrino- 
nado y un micro nucleo mas pequeno, 
situ ado en una depresiAn del primero. 
Estos nucleos pueden verse, por lo gene¬ 
ral, solamente en ejempiares tenidos. El 
numero de micronucleos varia en las dife- 
rentes especies. P. multimicronucleatum 
puede tener hasta siete. 

Los paramecios son holozoicos, se ali- 
mentan de bacterias, algas y otros peqne- 
nos organismos. Los cilios del surco oral 
a car re an particuias junto con agua hacia 


Paramecium: un ciliado 
representativo 

Los paramecios son abundantes en estan- 
ques y corrientes lentas con plantas acua- 
ticas y materia organica en descomposi- 
cion. 

Forma y funcion. HI paramecio se des¬ 
cribe a men lido como con aspecto de 
za pa till a. Paramecium caudatum tiene 
una longitud de 150 a 300 pm y es algo 
redondeado por su extremo anterior, mien- 
tras que el posterior es mas aguzado (Figu- 
ra 12-23). El organismo tiene un aspecto 
asimetrico debido a que el surco oral 
marca una depresion que se dirige obli- 
cuamente hacia atnis por su lado ventral. 

La pelicula es una membra na clara y 
elastica, que puede estar ornamentada 
por surcos o salientes en forma de pa pi- 
las (Figura 12-22), y tcxla su sujx“ificie esta 
cubierta de cilios dispuestos en hileras 
longitudinales. Directamente bajo la peli¬ 
cula se encuentra una porcion de ecto- 
plasma claro, cjiie rodea a una gran masa 
de endoplasma granular (Figura 12-24). 
Embebidos en el ectoplasma e inmedia- 
tamente bajo la superl'icie se encuentran 
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Figura 12-24 

Izquierda, detalle de una vacuola contractil (vesicula de expulsidn de agua) de 
Paramecium. Aparentemente, el reticulo endoplasmico recoge el agua y la vaefa en 
canales de desague que la vierten en la vesicula. La vesicula se contrae para expulsar su 
contenido al exterior, funcionando por tanto como un organulo osmorregulador. Derecha, 
Paramecium ; se muestra la citofaringe, las vacuolas digestivas y el nucleo. 
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cl citosioma, tlcsde el que la mcmbrana 
ondulunte las transporia liasta la citofa- 
ringc. A panir de esta, cl alimento sc- reco 
gc cn vacuolas digestivas localizadas en 
clendoplasma. Lis vacuolas digestivas cir- 
culan a iraves del endoplasma segun una 
ruta definida (ciclosis), mientras d ali- 
mcnto es digerido por las enzimas del 
endoplasma. Las partes no digeridas son 
expulsadas al exterior por el citoprocto. 

HI cuerpo del paramecio es clastico, 
loque permite a estos organismos tloblar- 
se v deslizarsc a traves tie inters!icios 
cslrechos. Sus cilios pueden batir tanto 
hacia delante como hacia atras, de forma 
(|ue el protozoo puede nudar en cual- 
quier direction. Los cilios ha ten oblicua- 
mente, lo que provoca un giro de la celu¬ 
ll a lo largo de su eje longitudinal. Kn el 
surco oral, los cilios son mas largos y 
baten mas vigorosamente que el resto, 
por lo que el extremo anterior del cuer¬ 
po se dobla en sentido aboral. Como 
rcsultado de todos estos factores, Para¬ 
mecium progresa hacia delante con un 
patron helicoidal (Figura 12-25A). 

Cuantlo un ciliado, como un para¬ 
mecin, entra en contacto con una barre- 
n o un estimulo quunico molesto, in vie r- 



Figura 12-25 

A Patr6n de natacion espiral de 
Paramecium. B. Reaccidn de huida de 
Paramecium. 


te el batido de sus cilios y retrocede un 
poco, para despues doblar cl extremo 
anterior a la vez que pivota sob re el pos¬ 
terior. Esto se llama reaccion de huida 
(Figura 12-25B). Puede continuar cam- 
biando tie direction para mantenerse alt* 
jado del estimulo nocivo. y puede reac- 
cionar de forma similar para mantenerse 
cerca tie otro estimulo, esta vez atracti 
vo. El paramecio puede tambien cambiar 
su velocitlad tie natation. ,;C6mo «sabe» 
cl paramecio cuantlo cambiar tie direc¬ 
tion o alterar su velocitlad? Curiosameiv 
te. las reacciones del organismo deperi¬ 
de n de los efectos del estimulo sobre la 
diferencia tie potent ial electrico a iraves 
tie su membrana. Los paramecios se 
hiperpolarizan ligeramente frente a 
sustancias o estimulos atractivos. y se des- 
polarizan frente a los repelentes, que pro- 
vocan la reaccion tie huida. Li hiperpo- 
larizacion incremenla la frecuencia tie 
baiitlo hacia delante, mientras t|iie la ties- 
|X)larizacibn produce la inversion del bati¬ 
do ciliar y la natacion hacia atras. 


Las respuestas locninotoras. por las 
cualcs un organismo se orienta mas o 
menus continuamente con respecro a un 
estimulo, se Human taxias o raetismos. HI 
movimiento hacia el estimulo es una 
taxia positiva; si el movimiento es tie 
separation, el tact ismo es negative). 
Kjemplos tie ello son ia termolaxias, 
respuestas al cnlor; las fototaxias, 
respuestas a la lu/., las tigmotaxias. 
respuestas al contacto; las quimiotaxias, 
respuestas a las sustancias quimicas; las 
reotaxis, respuestas a las corrientes de 
aire o tie agua: las ga Iva notaxias, 
respuestas a la coniente el6ciriea; y las 
geotax ias, respuestas a la fuerza tie la 
gravedad Algunos estimulos no 
producer! una respuesta orientada, sino 
siinplemente un camhio de movimiento: 
mas velocitlad, giros al azar mas 
frecuentes, o retardo y cese del 
movimiento. Tales respuestas se conocen 
como cinesias. <;La reaccion tie huida del 
paramecio, es una taxia o una cinesia? 

Reproduction. Los paramecios se repro- 
ducen solamente por fislon binaria trans¬ 
versal respecio a las cinetias (filas tie 
cilios), pero existen ciertas formas de 
lenomenos sexuulcs tlenominatlos con 
jugacion y autogamia. 

En la fision binaria. el micron ucleo 
se divide mitoticamente en tlos micro- 


nucleos hijos, cjue se tlesplazan hasla 
extreinos opuestos de la celula (Figu¬ 
ra 12-26). El macronucleo se alarga y se 
divide a mitoticamente. 

La conjugation tiene lugar periodi- 
camente en los ciliatlos. Es la uni6n tem¬ 
poral tie dos individuos que intercambian 
material cromosomico (Figura 12-27). 
Durante la union, sus macronucleos se 
desintegran y los micronucleos de cada 
indivitluo sufren una meiosis, dando lugar 
a cuatro micronucleos haploides, ires tie 
los cualcs degeneran (Figura 12-27A D). 
El mi cron ucleo rest ante se divide enton- 
ces en dos pronucleos haploides, uno de 
los cualcs se intercambia con el otro con- 
jugante. Los pronucleos se fusionan para 
restablecer el numero diploide de cro- 
mosomas, lo que va seguido tie varios 
sucesos nucleates atlicionales, deta 11atlos 
en la Figura 12-27. Tras este complicatlo 
proceso, los protistas pueden continuar 
reprotlucientlose por fision binaria sin 
necesitlatl tie conjugacion. 

El rcsultado tie la conjugacion es simi¬ 
lar a la format’ion del zigoto, puesto que 
cada exconjugante conticne material 
heretlitario procedente tie dos individuos. 
La ventaja tie la reproduction sexual es 
que permite la recombinacion genica, 
aumentando asi la variabilidatl genetica 
tie la poblacion. Si bien los ciliatlos en 
cultivos clbnicos pueden reprotlucir.se 
inddmidamenlc sin conjugacion, parece 
que la estirpe llega eventualmente a per- 
der vigor. La conjugacion puede resta¬ 
blecer la vital id ad tie la estirpe. Los cam- 
bios estacionales. o el tleterioro tie las 
condiciones ambientales estimulan gene¬ 
ra Imente la rcprotluccion sexual. 

La autogamia es un proceso tic auto- 
fecuntlacion, semejante a la conjugat ion 
salvo que no existe intercambio de nu- 
cleos. I )espu6s tie la clesintegracion tlel 
macronucleo y las divisioncs meioticas 
del micron ucleo. se originan tlos pronu- 
tieos haploides, cjue se unen para formar 
un sincarion homozigolico (Capitulo 8, 
p. 129) en lugar de heterozigotico como 
en el caso tie los exconjugantes. 

Ciliados simbiontes 

Muchos ciliatlos simbiontes viven como 
comensales, pero algunos pueden ser 
peligrosos para sus hospedatlores. Balan¬ 
tidium to//vive en el inteslino grueso del 
horn b re, certios, rat as y muchos otros 
mamiferos (Figura 12-28). Farece halier 
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El micronucleo comienza 
la mitosis 





1. Micronucleo en mitosis 

2. El macronucleo, 
comienza a alargarse 

3. Aparece una yema en 
el citostoma 
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1. El micronucleo se 
divide 

2. El macronucleo se 
estira en dos 

3. Se forma una nueva 
citofaringe 

4. Aparecen dos nuevas 
vacuolas contractiles 


Se completa la division 
del cuerpo celular 


1 

«* «# \ 

_ *•••* 



(o 




o > 






Dos paramecios 
hijos 




Figura 12-26 

Fision binaria de un cilioforo ( Paramecium ). La division se produce a traves de filas de 
cilios. 


A 







I 


It 




c 


jg 







. 



Figura 12-27 

Esquema de la conjugacion en Paramecium. 
A, Dos individuos se ponen en contacto por 
sus caras ventrales. B y C, Los micronucleos 
se dividen dos veces (meiosis), lo que 
resulta en cuatro nucleos haploides en cada 
individuo. D, Tres micronucleos degeneran; 
el restante se divide para formar pronucleos 
«masculino» y «femenino». E. Los 
conjugantes intercambian el pronucleo 
masculino. F, Los pronucleos masculinoy 
femenino se fusionan y los individuos se 
separan. Subsecuentemente, los antiguos 
macronucleos son absorbidos y 
reemplazados por los nuevos. 



Citostoma 


Macronucleo 


fch thyophth irius 




Figura 12-28 

Algunos ciliados simbiontes. Balantidium coli es un parasito del hombre y otros mamiferos. Ichthyophthirius produce una enfermedad muy 
comun en peces de agua dulce, tanto salvajes como de acuario. Entodinium se encuentra en el rumen del ganado ovino y bovino. 
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cepas especii'icas para cada hospedador, 
tie forma quo el parusito no se transmite 
con facilidad cle una especie a otra. La 
trcmsmision se produce por contamina- 
cion fecal del alimento o del agua. Gene- 
ralmcnle los organismos no son patoge- 
nos, pero cn el hombre invaden a veces 
elepitelio intestinal, produciendo una 
disen ten a similar a la can sad a por linta- 
mocba histolytica. La enfermetlad puede 
ser grave e incluso fatal. Las infecciones 
son comunes en cierlas regiones cle Kuro- 
pa. Asia y Africa, pero son raras en los 
Esiados L'nidos. 

Otras especies de ciliados viven en 
otros hospedadores. EntonUUum (Figu¬ 
ra 12-28) pertenece a tin grupo de estmc- 
tura muy compleja, que vive en el iraclo 
digestivo de los rumiantes, donde puede 
ser muy a bund ante. Nyctotbems habita 
en el colon de sapos y ranas. En pcces 
dulciacuicolas, tanto salvajes como de 
acuario. Icbtyopbl biruts produce una 
enfermedacl conocida por muchos acua- 
nofilos como «ick»*. Si no se trata, puede 
significar la perdida de costosos ejem- 
plares exoticos. 

Suctores 

Son ciliados en los que los jovenes pre¬ 
sent an cilios y son libres y nadadores. 
mientras que los adultos desarrollan un 
pedunculo de fijacion, se hacen sesiles 
y pierden sus cilios. Mo tienen citos- 
toma. pero se a lime n tan media me ten- 
taculos largos, fin os y lu hula res. Los 
suctores capturan presas vivas, ge¬ 
nera line nte ciliados, median te el ext re¬ 
nte) de uno de sus tentaculos v las para- 
lizan. El citoplasma de la presa fluye 
entonces por el tentaculo captor, for- 
mandose vacuolas digestivas en el suc- 
tor (Figura 12-8). 

IJno de ios mejores lug a res para 
encontrar suctores dulciacuicolas son las 
jlgas que crecen sobre el caparazon de 
los galapagos. Generos comunes sobre 
tortugas son Anarma (sin pedunculo ni 

‘ Wtfe/ T. La palabra /ekes una tipica voz del ingles de 
Norleamerica y procede de ich, apocope de ichtyolo- 
ptsf (ictidlogo = experto en peces) y, por extension, ichth- 
yopbtbiriasis, enfermedad causada por las «ladillas de 
los peces». 


leca) y S(fttctloropbtyu (con pedunculo v 
teca). Otros representantes dulciacufco- 
las son Podopbrya (Figura 12-8) y Deu¬ 
el rosoma. Actnetopsis y Pphelotu son for¬ 
mas de agua salada. 

Fntre los suctores parasitos hay que 
incluir Tricbopbrya, para si to de las bran- 
quias de di versus true has. que puede pro- 
vocar grandes da nos al pez; Allantoso- 
ma t que se presenta en el intestine) de 
ciertos mamiferos; y Spbaeropbrya, que 
vive sobre Stent or. 

Filogenia y radiacion 

ADAPTATIVA 

Filogenia 

Los protozoos representan una division 
filogenetica muy temprana de los ani- 
males multicelulares (metazoos). El ante- 
cesor cornun de protozoos y metazoos 
fue casi con certeza unicelular, y la deri- 
vacion evolutiva de las formas muliice- 
lulares ha tenido lugar mas de una vez. 
Las esponjas, por ejemplo, poclrian muy 
bien haberse originado independiente- 
mente del resto de los metazoos. Algu- 
nos protozoos, particularmente enlre los 
llagelados coloniales y multicelulares 
(Figura 12-11) muestran diversos grados 
de agregacion celular v cierta diferencia- 
cion que pudieran recordar los arqueti- 
pos de los primeros metazoos. 

El mecanismo de coordination ciliar 
y los tipos de cinesis que muestran los 
ciliados, dependientes del establecimienro 
de un potential de membrana, polariza¬ 
tion y clespolarizacion, sugieren el ante- 
cetlente entre los protozoos del meca¬ 
nismo de la transmision nerviosa, la 
coordination v la com uni cation cel u la¬ 
ce! u la entre los metazoos. 

Con la exception tie ciertos sarcodi- 
nos con teca, como los foraminiferos y 
radiolarios, los pro to zoos no han tlejado 
registro fosil. Los mastigoforos puetlen 
ser los mas antiguos de los protozoos, y 
quiza hayan surgido de bacterias y espi- 
roquetas, pero el grupo es probable- 
mente polifiletico. Muchos fitoflagelatlos 
estan mas estrechamente relation ados 
con las algas que con los zooflagelatlos. 
Algunos fitoflagelatlos incoloros tienen 


parientes con dorofila, y ciertas formas 
autotrofas son facultativamente saproft- 
ticas en la oscuritlad. For tanto, el origen 
connin de los vegetales y los animales 
puede estar relacionado con el conjunto 
de los fitomastigoforos. El origen cornun 
de amebas y llagelados viene sugerido 
por los pseudo pod os de algunos 11 age- 
latlos y los estatlos con II age los de algu- 
nas amebas. 

Los apicompiejos, que son pardsitos 
especializados, probablemente derivan 
de antecesores flagclados: a menudo tie¬ 
nen estados vegetativos ameboitles y 
gametos flagelados. La agregacion y la 
formation de cuerpos Cruetiferos en los 
eumicetozoos sugieren cierta afinitlad de 
estos con los bongos, tal como indica su 
propio nombre, y algunos cientificos los 
consideran como tales. El origen tie los 
ciliados es basianie oscuro, pero la seme- 
janza estructural basica de cilios y flage- 
los parece indicar que ciliados y llagela- 
tlos comparten ascendencia. 

Radiacion adaptativa 

En las paginas precedences se ha des- 
crito, en parte, el amplio espectro adap- 
tativo tie los protozoos. Los sarcodinos 
presentan formas tanto rastreras como 
deslizantes, formas desnudas o formas 
planctonicus, tales como los fora mi nt- 
feros v los radiolarios, con complejos y 
1 lama ti vos ca para zones. Hay mu c has 
especies simbiontes tie amebas. De 
modo similar, los llagelados muestran 
adap tad ones a una amplia varied ad tie 
habitat, a lo que se a hade la variabilidad 
de la ca pack!ad fotosintetica de mu chas 
especies tie fitomastigoforos. De hecho. 
los botanicos se refieren generalmente 
a estos organismos como «algas unice- 
lulares», y las clasifican entre 6-9 divi¬ 
sion's (el equivalente botanico de los 
filos). 

Denlro tie un patron unicelular. la 
division del trabajo y la especializacion 
de los organulos alcanza un maximo en 
los ciliados, que resultan asi los mas com¬ 
plejos de los protozoos. Los apicompie¬ 
jos, microsporitlios y mixozcx)s han atlop- 
tado especializaciones para el parasitismo 
intra celular. 
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ClASIFICACION DE LOS FILOS DE PKOTOZOOS 

Los cuutro grupos principalis reconocidos tnidieionalmente son las flagelados, las amelias, los ciliados y los fomiadores de esporas. F.I 
sistema que aparece a continuacion refleja una disposition dc* caracter mucho mas filogenetico, lo que incluye cl reconocimiento de que 
las amelias y los flagelados estan mas rdacionados entre si que con otros grupos, y que los «formadores de esporas» son en realidad 
varios grupos sin relation alguna. Ilsta dasificacidn sigue los principios dc la taxonomia evolutiva mas que los del cladismo, ya que 
incluye varios grupos daramenie parafileticos (marcados con un asterisco) (Capilulo II). 

Reino Protista* (G. protistos, el primero de tcxlos). Hucariontes unicelulares y sus descendicntcs inmediatos (por ejemplo, algas 
mu llicelu lares). 

Subreino Protozoos* <G. protos , primero. primario + zoon. animal). Protistas con rasgos animalcs. 

Filo Sarcomas tigoforos* (G. sarkos, carne + masiix. latigo + phora. llevar). Con flagelos, pseuclopodos o am bos tipos de organulos 
locomotores; general men tc eon un unico tipo de nucleo; lipicamente, sin Forma cion de esporas; la sexualidad, euando aparece, es 
esencialmenre singajnia. 

Subfilo Mastigoforos* (G. masiix. latigo + phora llevar). Uno o mas flagelos presentes en estado adulto; autotrofos, heterotrofos o 
ambas cosas; reproduction general men to asexual, por fision. 

Clase Fitomastigoforos* (G. phyton , plarita + masiix. latigo + phora. llevar). Flagelados semejantes a plantas. generalmente eon 
cromoplastos (organulos porcadores de pigmentos; los cromoplastos ton clorofila son los cloroplastos). Ejemplos: Chilomonas, 
Euglena. Volvox ; Ceratinm , Peranema, Noctilnca. 

Clase Zoomastigoforos. (G. zoon, animal + masiix, latigo + phora\ llevar). Flagelados sin cromoplastos; de uno a muchos 

11 a gel os; Fonnas ameboides con o sin flagelos en ciertos grupos; especies predominantemente simbiotitas. Ejemplos: Trichomonas . 

7 richonympha, 7 'npanosoma. Leisbmania. Dientamoeba. 

Subfilo Opalinados (Neoformaci6n: opalina . con aspecto opalino o de opalo). Cuerpo cubierto con filas longitudinales de organulos 
con aspecto de cilios. parasitos; sin citostoma (boca celular); de dos a muchos nucleos de un solo tipo. Fjemplos: Opalina, 
Protoopaiina. 

Subfilo Sarcodinos (G. sarkos, carne + in a. perteneciente a). Tipicamente con pseudopodos: algunos con flagelos en etapas del 
desarrollo; de vida libre o parasitos. 

Supertiase Rizopodos CG. rhiza, raiz. + pons, podos, pie). Locomotion por iobopodios, Filopodios o reticulopodios, o bien por flujo 
eitoplasmieo sin production de pseudopodos. Comprenden seis elases, de las que aqui solo se citan algunas. 

Cbise Ix)bosos (CL lobos. lobulo). Pseuddpodos lobulados o mas o menos fili formes, pero producidos desde un lobulo mayor; 
generalmente uninudeados; sin cuerpos Fruetiferos. Ejemplos: Amoeba . Entamoeba, Acantbamoeba, Naegleria, Chaos. Arcella. 
Difflngia. 

Clase Eumicetozoos (G. eu, bueno, verdadero + mykes. hongo + zoon, animal). Fase trollca atneboide, fast flagclada presente o 
no; producen cuerpos fruetiferos aereos con una o hastn millares de esporas. Ejemplos: Dyctiosielium, Pbysarium. 

Clase Filosos (L. fiiutn, hilo). Pseudopodos lualinos y filiformes, a menudo ramificados y a voces reunidos; no se conocen 
esporas ni estados llagelados. Ejemplos: Vampyrella. Euglypba, Gromia. 

Clase Granulorreticu loses (L. gramdum, dim. de gran urn. grano + reticulum, dim. de rete, red). Reticulopodios delicados, 
finamente granulares o hialinos, o mas raramente, pseudopodos agudos, granulares pero no conlluyentes. Ejemplos: A Pogrom ia. 
Push Una. Texlulaha. Elphidium. Globigerina, otros foraminiferos. 

Superclase ActLnopodos «L aktis, aktinos , radio + pons, podos , pie). Generalmente pianctonicos y a menudo esfericos; pseudopodos 
en Forma de axopodios, con es truer liras microiubu lares de soporte. 

Clase Acantarios (G. akanlha. espina o cuerno). Esqueleto de sulfato de eslroneio compuesto de 20 6 mas espinas radiales mas o 
menos rounidas en el centro de la celula; niarinos, generalmente pianctonicos. Ejemplos: Acanthometra, iUhoptera. 

Clase Policistineos (G. polys, muchos + kystis, vejiga). Esqueleto siliceo en la mayoria de las especies, generalmente de elementos 
macizos, que constan de una o mas camaras reticuladas con o sin espinas radiales, o de espiculas; membrana capsular de placas 
poligonales gruesas, con muchos mas de tres poros; marinos y pianctonicos. Ejemplo: Tbalassicolla. 

Clase Feodarios (G. phaios . oscuro + daria, sufijo). Esqueleto mixto de silice y materia organica, que consiste en espinas huecas y 
conchas; membrana capsular muy gruesa, con tres poros: marinos y pianctonicos. Ejemplos: Aulacantha , ChaUengeron. 

Clase Heliozoos (G. helios, sol + zoon , animal). Sin capsula central; estructuras esqueleticas, si existen. siliceas u oiganicas: 
axopodios radiales en todas direcciones; la mayoria de las especies dulciacuicolas. Ejemplos: Ciaihmlina . Aciiuopbtys, 
Actinospbaerii i m. 

Filo Labirintomorfos (G. Dibyrintb, laberinto + morph , forma + a, sufijo). Pequeno grupo que vive sobre algas: la mayoria marinos o de 
estuaries. Ejemplo: Labynnthuia. 

Filo Apicomplejos (I.. apex\ extremo o eima + complex, complejo o retorcido + a , sufijo). Conjunto de organulos earacteristico (complejo 
apical) asociado al extremo anterior y presente en algunos estaclos del desarrollo; cilios y flagelos ausentes excepto los microgametos 
flagelados de algunos grupos; quisles siempre presentes; todas las especies parasitas. 

Clase Perkinsidos. Pequeno grupo parasito de ostras. 

Clase Esporozoos (G. sporos, semilla + zoon. animal). Tipicamente con esporas u ooquistes , que ticnen esporozoitos infectivos: 
llagelos solo en los microgametos de ciertos grupos; generalmente sin pseudopodos, pero si existen. sc usan para la alimentacirtn, 
no para la locomocion; ciclos vitales de uno o dos hospedadores. Ejemplos: Monocyst is. Gregarina, Eimeria, Plasmodium, 
Toxoplasma. Babesia . Pneumocystis. iNola: la position taxonomica de Pneumocystis no se conoee con certcza.) 
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Filo Mixozoos (G. myxa, fango, moco + zoon, animal). Parasitos de vertebrados inferiores, es pedal men le peces, e in vertebrados. 
(Algunos aulores consideran a csle filo como tnulticclular.) 

Filo Microsporidios (G. micro, pequerio + sporos, semilla). Parasitos de invertebtados, especial mente de urtrbpodos. y cle vertebrados 
inferiors. 

Filo Ascctosporos (G. asketvs. forjado dc modo minucioso +■ sporos, semilla). Pequeno grupo parasite) de inveriebrados y de algunos 
vertebrados. 

Filo Cilioforos (L. c ilium, peslana + G. pbora. llcvar). Con cilios u organulos ciliares cn al me nos una de las fases del ciclo vital; dos 
tipos de nucleo, con raras excepctones; division binaria, transversal respecto a las lineas de cilios, pero tambien puede haber 
pluriparticion y gemacion; la reproduce ion sexual implica conjugation, autogamia y citogamia; nutrinon heterotrola: existen tipicamente 
vacuo I as contract iles; las mayor parte de las especies de vida lib re. pero hay muchas comensalcs y otras parasitas. (Es un grupo muy 
grande, actualmente dividido por la clasificacion tie la Sociedad de Protozoologos en ires clases y numerosos orclenes y subordenes. Las 
tiitses se distinguen por caracteres tecnicos de los patrones de ciliacion especial mente alrededor del citostoma, por el desarrollo del 
citostoma y otros rasgos.) Ejcmplos: Paramecium, Colpoda, Tetrabymena, Balantidium, Stent or. Blepbarisma. Hpidinium. tinplates, 
Vorticelfa. Carchesium. Tricbodina . Podophrya, Hpbelota. 


Rcsumen 


El con junto tie los protistas conocidos como 
protozoos es un grupo grande y heterogen eo, 
que hoy ilia se ad mile que esta constituido por 
side fibs dislintos. Los mayores y mas impor¬ 
tances de estos 1‘ilos son: los Sarcomastigoforos 
(flagclados y amebas), los Apicomplejos (coc- 
cidios, organ is mos causa ntes de la malaria y 
otros) y los Cilioforos (ciliados). Kn el los se 
pone lie manifesto el gran potencial adaptati- 
vode esce moddo esrructural basico de celu- 
toeucarionte unica. Ocupan un vasto conjun- 
to de nichos y habitat, y muchas especies 
tienen organulos complejos y especializados. 

Todos los protozoos tienen uno o varios 
niideos, y estos a menu do se presen tan al 
microscopic) luminico con a spec to vesicular. 
Los macronucleos de los ciliados son com* 
pactos. A voces existen en los n ucl eos endo- 
somas, Muchos protozoos tienen organulos 
semejantes a los que se encuentran en las 
celulas cle los met a zoos. 

FI movimiento por pseudopodos o ame¬ 
boide, cjue es un modo de locomocion y de 


cap! ura de alimento de los proto zoos, tiene 
u n pa pel vital y const it uye en los met a zoos 
un mecanismo de defensa. Este movimiento 
tiene lugar mediante microfilamentos que se 
deslizan linos sobre otros, y requiere un gusto 
energetico procedente del ATP. El inovi- 
miento ciliares igualmente important^, tanto 
en los protozoos como en los metazoos. 
Actual mente, el mecanismo mas com un mente 
aceprado para interpretar el movimiento ciliar 
es la hipolesis de los microtubulos deslizari¬ 
tes. 

Los protozoos pueden ser holofiticos 
(autotrofos). holozoicos (heterbtrofos) o sapro- 
zoicos. FJ exceso de agua que entra en el 
cuerpo cle los pro to zoos es ex pel id o por 
medio de vacuolas pu Isa tiles (vesiculas de 
expulsion de agua). La respiraci6n y la elimi- 
nacion de desechos tienen lugar a trav£s de 
tod a la superlicie del cuerpo. Los protozoos 
se reproducen asexualmente por biparticion 
(fision binaria). division multiple (pluripar- 
ticibn) o gemacion; los mecanismos de re¬ 


production sexual son tambien comunes. La 
lormaeion de quistes. bajo el estimulo de con- 
diciones ambientales ad versus, es un im por¬ 
ta nte mecanismo adaptativo de muchos pro- 
tozoos. 

La m a yon a cle los fitoilagelados son foto- 
sinteticos, y muchos zooflagelados son para- 
sitos import a ntes. Se mu even media nte el bati- 
do de uno o mas fl age los. Los sarcodinos se 
mueven media nte pseudopodos; muchos son 
parte importante de comunidades planctbni- 
cas, y algunos son parasitos. Otros muchos 
tienen un caparazon o cubieita (teca). Todos 
los apicomplejos son parasitos, como Plas¬ 
modium, causa nte de la malaria. Los ciliofo¬ 
ros se mueven por medio de cilios o de orga¬ 
nulos ciliares. Son un grupo grande y diverso, 
y muchos de ellos tienen estructuras compli- 
cadas. 

El antecesor comun de los protozoos v los 
mctazcxxs era unicelular, y la semejanza estruc- 
tural de cilios y fl age los sugiere un origen 
comun de los grupos con estos organulos. 


Cuestionurio 


1. Explique por que un protozoo puede 
ser muy complejo, aunque este formado 
por una sola celu la. 

2. Cite ocho caracteristicas de los protozoos. 

3. Distinga entre los siguientes filos de 
protozoos: Sarcomast igbforos, 
Apicomplejos, Cilioforos. 

q Distinga entre niideos vesiculares v 
compactos. 


5. Explique la transicibn de endoplasma a 
ectoplasma en el movimiento 
ameboide. r ;Cual es la hipotesis actual 
sobre el pa pel de la actina en el 
movimiento ameboide? 

6. Distinga entre lobopodio, filopodio, 
reticulopodio y axopodio. 

7. Compare la estructura del axonema de 
un cilio con la de un cinetosoina. 


8. Exponga la hipotesis del deslizamienro 
de los microtubulos. 

9. Explique como se alimentan los 
protozoos, como digieren su comida, 
como osmorregulan v como respiran. 

10. Distinga los siguientes conceptos: 
fisibn binaria, gemacion, fision 
multiple, y reproduccion sexual y 
asexual. 
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11. Distinga la meiosis gametica de la 
meiosis zigotica y la meiosis 
intermedia. 

12. ,;Que valor tiene el enquistamiento para 
la supervivencia? 

13. (Compare los fitollagelados eon los 
zooflagelados y cite ejemplos. 

14. N ombre tres tipos de sarcodinos y sus 
habitat corespondientes. 


13. Describa el ciclo vital general de los 
organismos productores de la malaria. 

16. ^Cual es la importancia de Toxoplasma 
para la salud publica. y como resultan 
infestadas las personas? 

17. Defina lo siguiente en los ciliados: 
macronficleo, micronucleo, pelicula, 
membrana ondulante, cirro, 
infraciliacion, tricocistos, conjugaci6n. 


18. Describa las etapas de la conjugation 
en los ciliados. 

19. jrCiiflles son los indicios de que los 
sarcodinos, los apicomplejos y los 
cilioforos pueden compartir un 
antecesor evolutivo con los 
fitoma sligoforos? 
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y parazoos 


Filo Mesozoos 
Filo Placozoos 
Filo Portferos: Esponjas 


El advenimiento de la pluricelularidad 

Ik esponjas son los animates pluricelu lares mas simples. Como 
■tula es la unitlatl elemental de la vida, la evolution de 
wnismos may ores que los protozoos unicelu lares surgio 
xr.nun agregado de tales unidades. La naturaleza ha 
dpcrimentado con la production de grandes (organismos sin 
ikendadon celular (como, por ejemplo, ciertas algas marinas 
unieelulares de gran tamano). pero tales casos son la exception. 
tpicamente la naturaleza se ha obstinado en la arquitectura 
jfcricelular en su progreso hacia una mayor organization. La 
liricclularidad presenta multiples ventajas frenie a un simple 
hnemento en la masa de una linica cfilula. Como los 
mercambios tienen lugar a travfis de la superficic celular, dividir 
ip masa en unidades mas pequenas incrementa la superficie 
util para las actividades metabolicas. 1-s imposiblc mantener un 


cociente superficie/masa en limites operalivos simplemente 
aumentando el tamano de un organismo unicelular, Por tanto, la 
pluricelularidad es un camino con grandes posibilidudes 
adaptativas hacia el aumento del tamano corporal. 

Curiosamente, aunquc las esponjas son pluricelu la res, son 
filogeneticamente independientes de otros met a zoos. 
Probablemente derivan de antecesores unicelu lares, pero se 
desconoce de que grupo y de que forma. Ill cuerpo de una 
esponja es un conjunto de celulas cmbulidas en una matriz 
gelatinosa y soportado por un esqueleto de protein as y 
diminutas espiculas agudas. Debido a que las esponjas no se 
parecen ni se comportan como otros animales, resulta 
comprensible que los zoologos no las aceptaran plenamente 
como animales hasta bien entrado el siglo xix. ■ 
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POSICION EN EL REINO ANIMAL 

Los a ni males pi u tied u lares, o met a zoos, 
se dividen tipicamcnte cn Ires grupos: 

}) Mesozoos (un unico filo), 

2) Para zoos (filo Poriferos, las 
esponjas, y filo Placozoos) y 

3) Eumetazoos (todos los restantes 
files,). 

Si hien los mesozoos y los parazoos son 
animates plurieelulares, no ericajan cn cl 
modelo general de organixacion de los 
otros files. Asi, las capas celulares que 
posecn no son homologas a los 
blastodermos de los eumetazoos, ni el 
gmpo manifiesta panias de desarrollo 
embrionario que concuerden con las de 
otros metazoos. Los poriferos son 
considorados como aberrantes, esto es, 
muy desviados del modelo general. Esta 
es la explication del nombiv 
«parazoos», que significa «animales al 
lado dc» (los otros). 

Aportaciones biologicas 

l Aunque estos gmpos son los metazoos 
de organizacion mas simple, 
manifiestan un mayor nivel de 
integracion morfologica y fisiologica 
cjuo el que se encuentra en las 
colonias dc protozoos. Se puede deeir 


El origen de los 

METAZOOS 

Para los zoologos ha supuesio muchos 
problemas desenmarariar el origen de los 
animales plurieelu la res (metazoos). La 
opinion mas extendida es que preceden 
de organismos unicelulares, pero existe 
iina gran discrepancy sobre de que 
gmpo de estos organ ismos y de que 
modo lo hicieron. Son tres Jas hipotesis 
que predominan en la actualidad: I) que 
los metazoos surgieron de un ciliado sin- 
citial (multinucleado) en el que se clesa- 
rrollaron con posterioridad I unites celu- 
lares, 2) que surgieron de Huge 1 ados 
coloniales en los que las celulas gra¬ 
dual mentc se I'ueron baciendo mas espe- 
cializadas e independienles, y 3) que el 
origen de los metazoos fue polifiletico, 
es deeir, (pie derivaron de mas de un 
grupo de organismos unicelulares. 

Los seguidores de la tcorfa sincitial 
ciliada creen que los metazoos surgieron 
de un antecesor compart ido con ciliados 
unicelulares, epic en un principle) eran 
multinudeados (tenian mas de un nucleo). 


(pie los mesozoos y los parazoos 
perrenecen a un nivel de 
organizacion celular 

2. Los mcsoz(X)S. auncjiie estan formados 
simplemente por una capa externa de 
celulas somaticas y una interna de 

lulas reproductoms, tienen, no 
obstante, un ciclo reproductor muy 
complejo, en eierto modo trasunro de 
los tremn todos digenet icos (due I as). Los 
mesoz(X)S son comp let a mente para situs. 

3. Los placozoos estan esencialmente 
const it nidus por dos capas epileliales 
que encicnan una ca vida cl con fluidos y 
algunas celulas fibrosas. 

4. Las esponjas (poriferos) son mas 
complejas, eon varios tipos de celulas 
diferenciadas pant funciones diversus, 
algunas de las cuales estan organizadas 
a modo de tejidos incipiences de un 
bajo nivel de integracion. 

5. Los i node I os de desarrollo de estos 
tres filos son diferentes al de otros 
files, y sus capas embrionarias no son 
homologas a las capas germ inales de 
los eumetazoos. 

6. Las esponjas han desarrollado un 

si stem a exdasivo de corrientes de 
agua, de las que dependen tanlo para 
su alimentacion como para la 
adcpiisicion del oxtgeno respiratorio. 


FI anlecesor com tin dc los metazoos 
adcjuirio nucleos multiples dcnlro dc una 
unica membrana celular, y luego se com¬ 
part imento y consignio la condition plu- 
ricelular. Ksta aceplado que la forma cor¬ 
poral del a ntecesor se parecia a la de los 
modernos ciliados y por ello tendian hacia 
una simerria bilateral. Por tan to, los pri- 
mcros metazoos podnan haber sido bila- 
terales v si mi la res a los plalelmintos pri- 
mitivos actuales. Hxisten varias objeciones 
a esta hipotesis. Hn el la se ignora la 
embriogenia de los platelmintos, en la cjue 
no existe nada semejante al proceso de la 
celularizaci6n; no explica la presencia de 
espermatozoides fiagelados en los meta¬ 
zoos v, lal vez mas importante, deduce 
que la simetria radiada de los cniclarios 
ha dcrivado de una simetria bilateral pri- 
maria, de lo cual no hay eviclencias. 

La teoria colonial flagelada. pro- 
puesta por primera vez en 1874 por Haec¬ 
kel, es el esquema clasico. cjue, con varias 
revisiones, todavia tiene muchos seguido¬ 
res. Segun esta teoria. los metazoos deri- 
varon de un a ntecesor organizado como 
una colonia dc celulas flageladas, esferica 


y hueca. His celulas individuates denim de 
la colonia se fueron diferenciando hacia 
papeles funcionales especfi’icos (celulas 
reproductoras, nerviosas, somaticas, etc.); 
de este modo se subordina la indepen- 
dencia celular a la prosperidad de la colo¬ 
nia en su conjunto. La forma de la colonia 
ancestral era al principio de simetria radia¬ 
da, tal vez similar a las larvas planulas de 
vida fibre y nadadora de los cniclarios 
(medusas y otros. p. 255). Esta larva es de 
simetria radiada y no posee boca. Los cni¬ 
clarios, con su simetria radiada, podnan 
haber surgido a partir de esta forma. 

Hi simetria bilateral podria haber evo- 
lucionado mas tarde cuando algunos de 
estos antecesores, semejantes a una pla¬ 
nt! la, se adaptasen al movimiento dc rep- 
tacion por el fondo de los oceanos. Se 
podnan haber diferenciado las superficies 
dorsal y ventral, podria haber aparecido 
una boca ventral y se habria iniciado un 
camino hacia la cefalizacion (una con¬ 
centration de neuronas y de estructuras 
sensoriales en el extreme) anterior). Esto 
habria 1 leva do hacia una simetria bikuenil 
semejante a la de los platelmintos. 

Algunos zoologos prefieren la idea de 
que los metazoos han ten [do un origen 
polifiletico y sugieren cjue las esponjas. 
los cniclarios, los ctcnoforos y cl resro de 
los eumetazoos evolucionaron indepen- 
dientemente. Asi, no hay un unico esque¬ 
ma explicative) para todo. 

Ah ora tenemos la evidencia basada 
en las secuencias de pequerias sulnini- 
clades de KNA ribosomico v las semejan- 
zas de complejas vias biocjuimicas*. Esta 
evidencia general mentc apoya la hipote¬ 
sis del flagclado colonial, esto es. que los 
metazoos represen tan un conjunto mono 
filctico que incluye a los coa noil a gel ados 
(f I age I ac I os c<) n «co 11 a r» com c) Codosiga. 
ver p. 227). Los bongos parecen serd 
grupo hermano de los metazoos. 

Filo Mesozoos 

FI nombre de mesozoos (G. mesos, en 
medio de + zoon , animal) fue acunado 
por un antiguo investigador (van Bene- 
den, 1876). cjue considered cjue cl gruj'io 
era un «eslabon jx*rdido» entre los pro¬ 
tozoos v metazoos. Hstos animales tlimi- 
nutos, ciliados y de aspecto vermiforme, 
representan un nivel de organizacion 

‘Wainrigth, P. O.. et al. 1993. Science 260:340-342. 




Capftulo 13. Mesozoos y parazoos 243 




C6lula axial 

C6lula 

reproductora 


Nucleo 
de la 
celula axial 


Embriones 

vermiformes 


Celula de envuelta 



Figura 13-1 

Lasdos modalidades de reproduccion en los mesozoos. A, El desarrollo asexual de las larvas vermiformes, a partir de celulas 
reproductoras de la celula axial de los adultos. B, En condiciones de infestacion masiva de los sacos renales del hospedador, las celulas 
reproductoras se desarrollan para dar gonadas, que mediante gametos produciran larvas infusoriformes de dispersion, que a traves de la 
orina del hospedador saldran al exterior. 


extremadamentc simple. Tcxlos los meso¬ 
zoos viven como parasitos de inverte- 
brados marinos, y la mayoria de ellos no 
sobrepasan los 0,5 a 7 mm de largo. Casi 
todos tienen solo de 20 a 30 celulas dis- 
puestas fundamentalmente en dos capas. 
Ims capas no son homologas las capas 
germinales de los metazoos superiores. 

Hay dos clases de mesozoos, los 
Rombozoos y los Ortonectidos, pero se 


diferencian tanto entre si que muchos 
autores consideran que deberian situar- 
se en filos distintos. 

Los rombozoos (G. rhombos, puma 
aguda + zoon. animal) viven en los rino- 
nes de cefalfipodos bentonicos (pulpos, 
sepias y calamares, que se deslizan sobre 
los fondos marinos). Los adultos, llama- 
dos vermiformes (o nematogenos), son 
largos y delgados (Figura 13-1). En su 


interior las celulas reproductoras dan ori- 
gen a larvas vermiformes que crecen y 
despu6s se reproducen. Cuando la pobla- 
cion llega a amontonarse, las celulas 
reproductoras de algunos adultos se desa¬ 
rrollan como estructuras de tipo gonadal 
que producen gametos masculinos y 
femeninos. Los zigotos se desarrollan 
para dar larvas infusoriformes ciliadas y 
diminutas (0,04 mm) (Figura 13-1H), com- 
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pletamente distimas de los progenitores. 
Estas son expulsadas con la oiina del hos- 
pedador hacia cl agua del mar. El resto 
del ciclo se desconoce, ya que las larvas 
infusori formes no infestan inmediata- 
mente a un nuevo hospedador. 

Los ortoneclidos (G. orthos, recto + 
nektos, nadador) (Figura 13-2) parasitan 
gran variedad de invertebrados, como 
ofiuras. mokiscos bivalvos. poliquetos y 
neniertinos. El ciclo biologico compren- 
de f'ases sexuadas y asexuadas. La fase 
asexuada es con pletamente distinla de 
la de los rombozoos. Consta de nna masa 
de protoplasma multinucleado que forma 
u n plasmodio el cual final monte dara 
origen por division a machos y hem bras. 


Fii.ogenia de los mesozoos 
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Figura 13-3 

A, Trichoplax adhaerens es un animal marino de aspecto laminar de unos 2 6 3 mm de 
diametro. El unico miembro del filo Placozoos tiene las caracteristicas mas primitivas de los 
animales metazoos conocidos. B, Seccidn de Trichoptax adhaerens que pone de manifiesto 
su estructura histologica. 


Hay todavia mucho que aprender sobre 
estos inivSteriosos y diminulos parasitos, 
pero probahlemcnre una de las euestiones 
mas intrigantes es la position de los meso¬ 
zoos on el panorama evolutivo. Algunos 
investigadores eonsideran que pueden ser 



Figura 13-2 

A, Hembra y B, Macho de ortonectido 
( Rhopalura ). Este mesozoo parasita a 
turbelarios, moluscos, anelidos y ofiuras. 
Su estructura comprende una unica capa 
de c6lulas ciliadas epiteliales, que rodean 
una masa interna de celulas sexuales. 


plat el mint os primitivas o degene rados, e 
inciuso croon quo podiian clasificarse eon 
el filo Plarclmintos. Oiros los situan pro- 
ximos a los protozoos. posiblemente rcla- 
cionados con kxs ciliados. Sigue siendo un 
enigma el saber si los metazoos y los 
mesozocxs dorivaron independientemente 
de los protozoos, o si los mesozoos son 
verdaderamente platelmintos degenerudos. 

Filo Placozoos 

Este nombre (G. plow pkikns, tableta. placa 
+ zoon. animal) fue propuesto por K. G. 
Grell en 1971 para incluir una unica espe- 
cio, Trichoplax adhaerens {\ igura I3-I3A). 
una delicada forma marina (2 a 3 mm) 
considerada anteriormente por diversos 
estudiosos. unas veces como un mesozoo 
y otras como una larva de cnidario. Id 
cuerpo cs laminar y career* de simetna, de 
organos y de sistemus muscular y nervio- 
so. Comprende un epitelio dorsal de celu- 
las de revest imiento y eslerulas brillantes. 
y un epitelio ventral grueso con celulas 
monociliadas (celulas cilindricas) y celu¬ 
las glandulares no ciliadas; entre umbos 
epitelios existe un espacio que contiene 
un fluido y celulas fibrosas (Figura 13-3H). 
Este organismo se desliza sobre su ali- 
mento. segrega en el enzimas digestivas y 
enronces absorbe kxs productos digerickxs. 
Grell considera a Trichoplax un diblastico 
(p. 112), con un epitelio dorsal que repre¬ 
sen ta un eeiodermo, y un epitelio ventral 
que represent.! un endodermo debiilo a 
su funcion alimenticia. Li posicion liloge- 
netica de los placozoos es dudosa. aun- 


que las recientes evidencias moleculares 
los situan como un grupo hermano del lilo 
Cnidarkxs (p. 255). 

Filo PorIferos: 
espoixjas 

Las esponjas pertenecen al filo Poriferos 
(L. poms, poro + Jew . llevar). Los cuer- 
pos de las esponjas tienen niuchmimos 
ponxs linos y canales que represenlan un 
sistema liltrador del alimento. adecuado 
para su tipo de vida poco activa. Son ani¬ 
males sesiles y dependen de las corrien- 
tes de agua que flu yen a l raves de su 
exclusivo sistema canalicular, ya que les 
proporcionan alimento v oxigeno, y lie- 
van fuera del cuerpo los desechos. Sus 
cuerpos son poco mas que masas de 
celulas englobadas en una matrix gulati- 
nosa y sostenidas por un esqueleto de 
diminutas espiculas de carbonate) calci- 
co, o de silice y de colageno (p. 188). 
Carecen de organos o de verdaderos teji- 
dos, e inciuso sus celulas muesiran un 
cieilo grado de independence. Como son 
animales sesiles con movimientos cor- 
porales sin importance, no han desarro- 
llado un sistema nervioso ni organos sen¬ 
sorial es y unicamente pexseen clcmemos 
con tract lies muy simples. 

Asi plies, aunque las esponjas son 
piuricelulares, manifiestan pocas charac¬ 
ter i.si icas de otros lilos de met a zoos. Pare- 
ce como si hubieran quedado al margen 
de la linea evolutiva c|ue condujo desde 
los protozoos a los otros metazcxxs: una 
ram a terminal sin salida. Por esta razon. 
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Figura 13-4 

Algunas formas y modos de crecimiento de las esponjas. 


a menudo se han denominatlo parazoos 
(G para, al lado de. o a lo largo de 
+1 zooh, animal). 

El uimario de las esponjas varia desde 
unos pocos mill metros al de las grandes 
esponjas masivas que pneden llegar a 
alcanzar 2 o mas metros de diametro. 
Muchas especies de esponjas tienen colo¬ 
ns brillantes debido a lexs pigmentos de las 
celulas dermales. Son frecuentes las espon¬ 
jas decolor rojo, amarillo, naranju, verde y 
pfiqiura; sin embargo, estos eolores desa- 
parecen rapidamcnte al sa earl as del agna. 
Algunas. induidas las mas simples y pri 
mitivas, tienen simetria radiada. pero 
muchas son de forma toralmente irregular. 
Algunas se alzan erguidas desde el fondo, 
otrasson ramificadas o lobuladas y otras 
hdja.se incluso incrustantes (Figura 13d). 
Ciertas esponjas perforan conchas o rocas. 

La mayoria de las mas de 5000 espe- 
ciesde esponjas son marinas, antique unas 
150 especies viven en aguas du Ices. Las 
esponjas marinas abundan en todos los 
mares y en lodas las profundidades; tam- 
bien hay unas pocas esponjas de aguas 
salobres. Si bien las larvas nadan libre- 
mente, los aclultos son siempre fijos, casi 
siempre sobre rocas. conchas, corales u 
otros ohjetos sumergidos. Algunas formas 
Imdnicas incluso crecen en arenas o fon- 
dos fangosos. Su modo de crecimiento 
depende a menudo del tipo de sustrato. 
la direction y la velocidad de las corrien- 


tes de agua, y la posibilidad de espacio 
clisponible, con lo cual la misma especie 
puede presentar aspectos marcaclamente 
diferentes ha jo condiciones ambientales 
clistintas. En aguas calmadas pireden cre- 
cer mucho y ser mas erguidas cjue las que 
se desarrollan en aguas muy movidas. 

Muchos animales (cangrejos. nutli- 
branquios, acaros, briozoos v peces) 
viven como comensales o parasitos en 
el interior o exterior de las esponjas. Los 
mas grandes tienden a albergar a ima 
gran variedad de in vertebrae! os comen¬ 
sales. Por otra pane, las esponjas crecen 
sobre muchos otros animales vivos, 
como moluscos, cirripedos, braejuiopo- 
dos, corales o hidroideos, Algunos can¬ 
grejos colocan trozos de esponja sobre 
su caparaz6n para ocultarse v proteger- 
se. puesto c|ue la mayoria de los depre- 
cladores parecen encontrar en las espon¬ 
jas sabores desagradables. No obstante, 
se sabe que algunos peces de arrecife 
ramonean sobre esponjas de aguas 
someras. 

Las esponjas son un gmpo antiguo, con 
abundantes restos fusilcs registraclos desde 
cl Cambrico, e incluso, segun suponen 
algunos autores, desde antes del Precam- 
brico. Los poriferos actuales se han clis- 
tribuido tradicionalmente en tres clases: 
Calaireas (con espiculas calcareas), Hexac- 
tinelidas (con espiculas siliceas de sets pun- 
tas), y Demosponjas (con esqueleto de 


Con certeza, una razor dd exito clc las 
esponjas como grupo es la de tener 
pocos enemigos. Debido al elaborado 
entramado esqucletico de las esponjas y 
al olor a menudo jiocivo. la mayor parte 
de los posihlcs depredadores encueniran 
al probar una esponja algo tan placemen) 
como comer un bocado de astiilas de 
crista 1 embebidas en un cartTlago que 
liuele a demonios. 


Cahacit;iustk:a.s i>ni. ntx> 
PoKHT.ROS 

1. Pluricelulares; cucrpo formado por 
una agregacion laxa de celulas de 
origen mesenqu imaiost). 

2. Cuerpo perforado por poros 
(ostiolos), con canales y camaras que 
sirven para el paso del agua. 

3. Todos aaiaticos; la mayoria marinos. 

4. Con simetria nidiada o sin simetria. 

5. Epidermis de pinacocilos aplanados; 
la mayor parte de las cavidades 
internas tapizaclas por celulas 
flageladas con collar (coanocitos) cjue 
provocan las corrientes dt* agua; una 
malriz proteica gelatinosa denominada 
mesohilo (mesoglea) conticne 
amebocitos de varies tipos y 
elementos escj ueleticc>s . 

6. Esqueleto de espiculas cristalizadas, 
calcrfrea.sk o siliceas con colageno 
diversamente modificado (espongina). 

7. No tienen vercladeros organos ni 
tejidos; la digestion es intracelular; la 
excretion y la osmoncgulacion son 
por sini|>le difusion. 

8. Aparcntcmentc. las reacciones a los 
estimukxs son locales e 
independientes; probablememe 
carecen de sistema ntrvioso. 

9. Todos lexs adultos son sesiles y viven 
fijos al sustrato. 

10. La rejiroduccion asexual es por 
gcmucion o por genuilas, y la 
reproduction sexual mediantc ovulos 
y espermatozoides; las larvas ciliadas 
son nadadoras libres. 


espiculas siliceas, o de espongina -un 
colageno especializaclo-, o ambos). Se esta- 
blecio una cuarta cla.se, Esclerosponjas. para 
albergar esponjas con esqueleto calcareo 
masivo y espiculas de sflice. Algunos zoo¬ 
logos (Wood, 1990) creen cjue la clase 
Esclerosponjas es innecesaria. pero por el 
momento la maniendremos presente. 
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Figura 13-5 

Tres tipos de estructuras de las esponjas. El grado de complejidad que se desarrolla desde un simple asconoide hasta un leuconoide 
complicado se manifiesta principalmente en el esqueleto y en la red de canales, y va acompanado del plegamiento y ramificacidn de la capa 
de celulas con collar. Se considera al tipo leuconoide como el principal plan estructural de las esponjas, ya que les permite un tamano 
mayor y una circulacidn m£s eficaz del agua. 


Forma y funciOn 

La unica abertura del cuerpo de estos ani¬ 
males tan extrarios son los poros deno- 
minados ostiolos, generalmente muchos 
y finos, para la entrada del agua y unos 
pocos de mayor tamano, denominados 
osculos, para su salida. Estos orificios 
est&n conectados por un sistema de cana¬ 
les, algunos de los cuales estan tapizaclos 
por celulas peculiares flageladas deno- 
minadas coanocitos, cuyos fl age los man- 
tienen una corriente del agua circundan- 
te a traves de los canales. El agua entra 
en los canales a traves de una multitud 
de finos poros incurrentes (ostiolos der- 
males) y sale por unoo mas osculos de 
mayor tamano. Los coanocitos no s61o 
mantienen la corriente de agua, sino que 
tambien atrapan particulas de alimento 
transportadas por el agua. Las celulas que 
tapizan los orificios y pasos de entrada 
tienen una organizacion muy laxa. El cie- 
rre de los canales es impedido por un sis¬ 
tema esqueletico que, segun las especies, 
puede estar formado por un sistema de 
espiculas aciculares calcareas, siliceas, o 
por una red de fibras organicas de espon- 
gina, o por una combinacion de ambas. 

Los animales sesiles realizan pocos 
movimientos y, por tanto, no requieren ni 
un sistema nervioso, ni un sistema senso¬ 


rial o locomotor. Las esponjas aparente- 
mente ban vivido como animales sesiles 
desde su mas primitiva aparicion y jamas 
ban debido alcanzar un sistema nervioso 
especializado o estructuras sensoriales, uni- 
camente presentan un sistema de ele- 
mentos contractiles de lo mas simple. 

Tipos de sistemas canaliculares 

La mayor parte de las esponjas se pue- 
den incluir dentro de tres tipos de siste¬ 
mas canaliculares: asconoide, siconoide 
o leuconoide (Figura 13-5) 

Asconoides: espongoceles flagelados 

Las esponjas asconoides tienen el tipo mas 
simple de organizacion. Son pequenas y 
de aspecto tubular. El agua ingresa a tra¬ 
ves de los poros derma les microscopicos 
hacia el interior de una amplia cavidad 11a- 
mada espongocele, que esta tapizada por 
coanocitos. Los coanocitos flagelados 
empujan el agua hacia el interior a traves 
de los poros y la expulsan a traves de un 
unico 6sculo grande (Figura 13-5). Leuco- 
solenia (G. leukos. blando + solen , tubo) 
es un tipo de esponja asconoide. Sus indi- 
viduos, de cuerpo estrecho y tubular, cre- 
cen en grupos fijados por un estolon 
comun, o tallo, sobre objetos en aguas 
someras. Clatbrina (L. Clatbri , celosia) es 


una esponja asconoide con tubos entrela- 
zados de color amarillo brill ante (Figura 
13-6). Las esponjas asconoides se encuen- 
tran solamente en la clase Calcareas. 

Siconoides: canales flagelados. Las 

esponjas siconoides se parecen algo a 
una version ampliada de las esponjas 
asconoides, a paitir de las cuales se pue- 
den considerar derivadas. Tienen un 
cuerpo tubular y un unico osculo. pero 
la pared del cuerpo, que es mas gruesa 
y mas compleja que la de las asconoides, 
comprende un sistema de canales radia- 
les tapizados por coanocitos, que vierten 
bacia el espongocele (Figura 13-5). FJ 
espongocele en las siconoides esta tapi- 
zado por celulas de tipo epitelial, pero 
no por celulas flageladas como en las 
asconoides. El agua penetra a traves de 
un gran numero de ostiolos dermales en 
los canales incurrentes y, a traves de 
ellos. pasa por unos orificios finos lla- 
mados prosopilos hacia el sistema de 
canales radiales (Figura 13-7). Alii, el ali¬ 
mento es ingerido por los coanocitos, 
cuyos flagelos empujan el agua a traves 
de poros internos (apopilos) bacia el 
espongocele. De alii el agua sale a traves 
del osculo. Las esponjas siconoides gene¬ 
ralmente no forman colonias demasiado 
ramificadas, como ocurre con las asco- 
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Figura 13-6 

Clathrina canariensis (clase Calcareas) es comun en los arrecifes de coral del Caribe, en 
cuevas y bajo cornisas. 


noides. Durance el desarrollo, las espon- 
jas siconoides pasan por un estado asco¬ 
noide; los canales flagelados se forman 
por evaginacion de la pared del cuerpo. 
Esta es una prueba de que las esponjas 
siconoides han derivado de un ironco 
ancestral de cipo asconoide. Las sico¬ 
noides se encuentran canto en la clase de 
las Calcareas como en la de las Hexaeti- 
nelidas. Sycon (G. sykori, higo) es uno de 
losejeniplos mas comunmente estudia- 
dos del tipo de esponja siconoide (Figu- 
ra 13-5). 

Leuconoides: camaras flagcladas. La 

organization leuconoide es la mas com- 
pleja y la mejor adaptada para incre- 
mentar el tamano de la esponja. La 
mayor parte de las formas leuconoides 
forman grandes masas con numerosos 
osculos (Figura 13-8). Grupos de cama¬ 
ras fi age lad as reciben agua de los cana¬ 
les incurrentes y la descargan en canales 
eKCtir rentes, que eventualinente condu- 
cen Facia el osculo (Figura 13-5). La 
mayoria de las esponjas son de tipo leu¬ 
conoide, y este se presenta en la mayo- 
ria de las calcareas y en codas las clascs 
resumes. 

Estos tres tipos cle sistema canalicular 
-asconoide, siconoide y leuconoide- 
muestran un incremento en la compleji- 
dad y eficacia del sistema de bombeo del 
agua. pero sin implicar una secuencia 
evolutiva o de desarrollo. En las espon¬ 
jas se ha clesarrollado el grado de cons¬ 


truction leuconoide muchas veces de 
forma independence. La posesion del sis¬ 
tema leuconoide presenta un claro valor 
adaptativo, ya que incrementa la pro¬ 
portion de la superfine flagelada en com- 
paracion con el volumen y. por canto, 
proporciona mayor numero de celulas 
flageladas que conseguiran atender una 
mayor demanda de alimenlo. Tambien 
posibilita un tamano corporal mudio 
mayor que en los grades asconoide y 
siconoide. 


Tipos de celulas 

Las celulas de las esponjas se disponen 
en una union laxa dentro de una matriz 
gelatinosa Uamada mesohilo (mesoglea, 
mesenquima) (Figuras 13-7 y 13-9). El 
mesohilo es el «tejido conjuntivo» de las 
esponjas; en el se encuentran varios tipos 
de celulas ameboides. fibrillas y elemen- 
tos esqueleticos. En las esponjas hay 
diversos tipos celulares. 

Pinacocitos. Lo mas proximo a un ver- 
dadero tejido en las esponjas se encuen- 
tra en la disposition de los pinacocitos 
del pinacodermo (Figura 13-9). Estas son 
celulas de tipo epitelial. planas y I mas, 
que cubren las superficies externas y cier- 
las superficies internas. Algunas tienen 
forma de T y sus cuerpos celulares se 
extienden dentro del mesohilo. Los pina¬ 
cocitos son algo contractiles, v pueden 
ayudar a regular el area superficial de la 
esponja. Algunos pinacocitos se modifi- 
can como miocitos contractiles, que 
generalmente se disponen en drculos en 
torno a los 6sculos o a los poros, en 
donde pueden intervenir en la regulation 
de la entrada de la corriente de agua. 

Coanocitos. Las celulas de aspecto ovoi- 
deo con un extreme) hundido en la meso¬ 
glea y el otro haciendo saliente en la 
superllcie del canal o camara son los coa- 
nocitos que tapi/an las camaras y canales 



Figura 13-7 

Seccion transversal de la pared del cuerpo de una esponja Sycon , que muestra el sistema 
de canales. 
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Figura 13-8 

Esta demosponja naranja, Mycafe faevis , crece a menudo bajo colonias planas del coral 
Montastrea annularis. Se pueden ver los grandes osculos de la esponja en los bordes de 
las placas. A diferencla de otras esponjas, Mycafe no perfora el esqueleto del coral, sino 
que, en realidad, puede protegerlo de la invasion de especies m£s destructives. Se pueden 
observar tambien, sobresaliendo por encima de la colonia de coral, las radiolas rosadas de 
un gusano «arbol de Navidad», Spirobranchus giganteus (filo Anelidos, clase Poliquetos). A 
la derecha del citado gusano aparece una esponja rojiza no identificada. 


flagektdos. HI extreme) que sobresale lleva 
un flagelo rotlcado por un collar (Figuras 
13-9 y 13-10). I-!I microscopic) electronico 
ha mostrado que el collar esta formado |>or 
microvellosidades adyacentcs, conectadas 
entre si por dclicadas microlibrillas, de 
manera que forma un mecanismo de fil¬ 
tration fino para recoger y seleccionar las 

Colenocito 


partfculas de alimento que haya en el 
agua (Figura 13- 10b). El balido del flage¬ 
lo impulsa d agua a lraves del collar, que 
funciona conio una especie de col a dor y 
la impulsa hacia la abertura del a pice del 


collar. Las partfculas demasiado grandes 
para pasar por el collar quedan at ra pa das 
por el moco segregado y se deslizan hacia 
el collar desde su 4pice hasta la base, 
donde son fagocitadas por el cuerpo celu- 
lar del coancxito. Las partfculas mas gran¬ 
des han sido ya rechazadas por el peque- 
no lamano de los poms clermales y de los 
prosopilos. El alimento capiado por eslas 
celulas pasa a los arqueocitos vecinos 
para su digestion. 

Arqueocitos. Son celulas ameboides que 
se mueven a traves del mesohilo (Figura 
13-9) y llevan a cabo un cierto numero 
de funciones. Pueden fagocitar partfeu- 
las en el pinacodermo v recibirlas de los 
coanocitos para su digestion. Aparente- 
mente pueden diferenciarse en cualquiera 
de los otros tipos eelulares mas especia- 
lizados de la esponja. Algunos, denomi- 
nados esclerocitos, segregan las espf- 
culas. Otros, llamados espongocitos, 
producen las l’ibras de espongina del 
esqueleto. y los colenocitos segregan 
fibrillas de colageno (p. 188). Los lofo- 
citos producen grandes caniidades de 
colageno pern se diferencian de los cole¬ 
nocitos por su morfologfa. 
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Figura 13-9 

Corte microscopico a traves de la pared de 
una esponja que pone de manifiesto cuatro 
tipos de celulas. Los pinacocitos son de 
proteccion y contractiles; los coanocitos 
crean corrientes de agua y engloban 
particulas alimenticias; los arqueocitos 
tienen diferentes funciones; los colenocitos 
secretan colageno. 
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Figura 13-10 

La captura del alimento por las celulas de la esponja. A, Seccion longitudinal de los canales 
que muestra la estructura celular y la direccion de la corriente de agua. B. Dos coanocitos. 
C, Estructura del collar. Las flechas finas indican el movimiento de las particulas 
alimenticias. 
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Tipos tie ese/neletos 

I I esquclcto sostiene a la esponja, e\i 
undo el cierre tic* los canales y de las 
cumaias. Kn la malriz intercelular de todas 
las esponjas se encuentran libras de cola 
gcno. que es la principal protein a estruc 
rural del reino animal. Adeinas. varias 
tlcmosponjas segregan una forma de 
lolagenoque tradicionalmente se llama 
espongina. May varios tipos de espongi- 
nu que difieren entre si por sn composi¬ 
tion quimica y por sit forma (fibras, espi- 
aihis. filamcntos, espiculas rodeaclas de 
espongina. etc.) y que se presentan en 
varias deinosponjas. Las demosponjas 
umbien produced espiculas siliceas. 
«:omo las de las esderosponjas. las espi- 
ailas siliceas v d esquclcto de colageno 
organico de las esderosponjas se limita 
a una delgada capa de tejido vivo situ a- 
doporencima del esquclcto masivo de 
ijrbonato calcico. Las esponjas calcareas 
segregan espiculas compuestas princi- 
pal me me* por carbonato calcico cristali- 
yadoque tienen uno. ires, o cuatro radios 
(Pigura 13-11). l as esponjas viireas tie¬ 
nen espiculas siliceas con seis radios dis- 
puestos en tres pianos que se cortan en 


K 




L S 


Potenon 


angulos rectos entre si. I lay much;is varia- 
ciones en la forma de las espiculas. y 
estas variaciones estrucuirales tienen 
impt>rta ncia taxonomica 

b'isiologia tie Ins esponjas 

Tod as las actividades vi tales de la 
esponja dependen de la corricnte de 
agua que lluve a traves del cuerpo. I’na 
esponja bombea una cantidad muy con¬ 
siderable de agua Leu coni a (G Jeukos , 
bianco), por ejemplo. es una pequena 
esponja leuconoide de unos 10 cm de 
altura y I cm de diametro. Se estima 
cpte el agua que penetra a traves de 
unos 81 000 canales incurrentes lo hace 
a una velocidad de 0.1 cm seg. Sin 
embargo, leucouia riene mas de dos 
millones de camaras flageladas cuyo 
diametro en conjunto es mucho mayor 
que el de los canales: por tamo, en las 
camaras el agua circula mas lentamen- 
te. a una velocidad de 0,0001 cm/seg. 
lo cjue permite ampliamente la capmra 
del alimento por los coanocitos. Todo 
el agua cpte sale a naves del osculo 
unico lo hace a una velocidad de 8.5 
cm seg: una fuerza del chorro capa/. 


de arrastrar los productos de desecho a 
cierta distancia fuera de la esponja. Se 
ba comprobado que algunas esponjas 
grandes pueden Ilegar a filtrar 1500 
litros de agua directamente. 

Las esponjas se alimentan de partial - 
las suspendidas en el agua que es hom- 
bead a a traves de su sistema de canales. 
Las particulas de detritos, los organismos 
planctonicos y las bacterias con un lama- 
no comprendido entre 50 Lim (diametro 
medio de los ostiolos) y 0.1 pm (anchu- 
ra de los espacios comprendidos entre 
las microvellosidades del collar de los 
coanocitos) son consumidas de forma no 
selective. Los pinacocilos pueden fago- 
citar particulas en la superficie. pero 
muchas de las particulas de mayor tama- 
no son consumidas en los canales por los 
arqueocitos que se mueven cerca de la 
eubierta de los canales. Uts particulas mas 
pcquenas. constituidas en un 80% por 
particulas de carbono organico, son fago- 
citadas por los coanocitos. Las esponjas 
tambien pueden absorber nutrientes 
disueltos en el agua que atraviesa sus 
canales. Los coanocitos capruran mole- 
culas proteicas por pinocitosis (p. 56). 

La digestion es tolalmente inlracelu- 
lar (se produce en el interior de las celu- 
las) y los datos actuates indican que los 
arqueocitos se cncargan de esla funcion. 
Los coanocitos transfieren las particulas 
tie alimento a los arqueocitos para su 
digestion. 

No existen organos excretores ni rcs- 
piratorios; aparentemente, ambas fun 
ciones las llevan a cabo en las cell)las 
individuali/.adas por medio de procesos 
tie difusion. Se ban encontrado vacuolas 
pulsatiles en los arqueocitos y coanoci¬ 
tos de las esponjas de agua dulce. 

Las unicas actividades y respuestas 
visibles en las esponjas, a parte de la pro¬ 
pulsion tlel agua, son las ligeras altcra- 
ciones en la forma. y la apertura y cierre 
de los poros de los canales incurrentes y 
excurrentes: y estos movimientos son 
muy lentos. La respuesta mas cornun es 
el cierre tie los osculos. Aparentemente. 
los estmuilos pasan de celula en celula. 
aunque algunos zoologos ban apuntado 
la posibilidad tie una coordination por 
medio de sustancias transportadas en las 
corrientes de agua, y otros ban intentan- 
do. si bien no lo ban logrado de un 
modo complete), demostrar la presencia 
tie celulas nerviosas. 



Espongina Espiculas calcareas 

(caicarea) 



Figura 13-11 

A Tipos de espiculas en las esponjas. Hay una increible diversidad, complejidad y belleza 
de formas entre los muchos tipos de espiculas. B. Algunas formas del cuerpo en las 
esponjas. 
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Reproduction 

I«as esponjas sc reproducer! lanto asexual 
como sexualmeme. La reproduccion 
asexual se presenta con formation de 
yemas y por fragmentacion seguida de 
regen era cion. Las yemas externas, des¬ 
pues de liaber aleanzado un cieito taina- 
Ao. pueden desprenderse del cuerpo cjue 
las origino y flotar hasta formar una 
nueva esponja, o bien pueden permane- 
cer uniclas para formar colonias. Las 
yemas internas o gemulas (Figura 13- 
12) se forman en esponjas de agua dulce 
y en algunas esponjas marinas. Hn ellas 
los arqueocitos se reunen en masas en el 
mesohilo y quedan rodeadas por una 
cubierta solida de espongina con espi- 
culas siliceas. Cuando el individuo pro¬ 
genitor muere, las gemulas sobreviven y 
permaneccn en estado de vida latente; 
de esia manera se conserva la vida de la 
especie durante periodos de heladas o 
de desecacion intensa. Luego, las celulas 
del interior de las gemulas salen a traves 
de una abertura, el micropilo, y desa- 
rrollan nuevas esponjas. Asi piles, la 
gemacion en las esponjas de agua dulce 
(espongilidos) es una adaptacion a los 
cambios estacionales. Las gemulas son 
tambien un medio de colonization de 
nuevos habitat, puesto cjue pueden ser 
difundidas por medio de corrientes o 
transportadas por otros animales. ^;Que 
es lo que impide quo las yemas en lugar 
de proliferar durante la estacion ad versa 
(jueden en estado de vida latente? Algu¬ 
nas es pedes segregan una sustancia que 



Figura 13-12 

Seccion de una gemula de una esponja de 
agua dulce (Spongillidae). Las gemulas 
son un mecanismo de supervivencia ante 
las duras condiciones invernales. Con la 
vuelta del buen tiempo, los arqueocitos 
salen por el micropilo para formar una 
nueva esponja. 


inhibe la germination precoz de las 
yemas y estas no germinan mientras per- 
manecen protegidas en el cuerpo del pro¬ 
genitor. Otras especies pasan por un 
periodo de maduracion cuando las tem¬ 
pera turas son bajas (como en el invier- 
no) antes de germinar. Farece que en las 
esponjas marinas las yemas son tambien 
una adaptacion para soporlar el frio del 
invierno; esta es la unica forma en la que 
Haliclona loosanojji sob revive durante 
la epoca mas fria del ano en la zona nolle 
de su area de distribution. 

Fn la reproduccion sexual la mayo- 
ria de las esponjas son monoicas (tienen 
gametos masculinos y lemeninos en el 
mismo individuo). Los espermatozoides 
se producen a parrir de la transformacion 
de coanocilos. Hn las esponjas calcareas, 
y al menos en algunas demosponjas, los 
oocitos tambien se desarrollan a parlir de 
los coanocilos; en otras demosponjas los 
oocitos aparentemente derivan de los 
arqueocitos. La mayor parte de las espon¬ 
jas son viviparas, es decir, tlespues de la 
fecundation retienen el zigolo en su inte¬ 
rior, le alimentan y luego liberan una larva 
ciliada. Hn estas esponjas, un individuo 
deja los espermatozoides en el agua y 
estos son recogidos en el sistenia de Canu¬ 
tes de otro. Aqui son fagocilados por los 
coanocilos. que se transforman en celu¬ 
las transport a doras para llcvar los esper¬ 
matozoides a traves del mesohilo hasta 
los oocitos. Otras esponjas son oviparas 
v liberan en el agua lanto ovulos como 
espematozoides. La larva de vida libre v 
nadadora de la mayoria de las esponjas 
es una parcnquimula de cuerpo com- 
pacto (Figura 13-13A). Las celulas flage- 
ladas. dirigidas hacia el exterior, migran 
hacia el interior despues de cjue la larva 
se ha fijado y da ran lugar a los coanoci- 
tos de las eamaras flagcladas. Las espon¬ 
jas calcareas y las demosponjas tienen un 
modelo de dcsarrollo muy extrano. Apa- 
rece una bias tula hueca, denominada 
anfiblastula (Figura 13-1313). con celu¬ 
las flageladas dirigidas hacia el interior. 
Despues, las blastula se vuelve hacia 
afuera (inversion), quedando entonces 
los ext re m os fl age lad os de las celulas 
jdirigidas hacia el exterior! Las celulas lla¬ 
geladas (micromeros) de la larva estan 
en un extreme) y las celulas no flageladas, 
mas grandes (macromeros), en el otro. 
Hn eontraste con otros embriones de 
met a zoos, los micromeros se in vagi nan 


y quedan recubiertos por los macrome¬ 
ros. Los micromeros flagelados dan lugar 
a los coanocilos, arqueocitos y colenoci- 
tos de la nueva esponja, y las celulas no 
flagcladas originan el pinacodermo y los 
esclerocitos. 

Regeneration y embriogtiiesis 
somdtica 

Las esponjas tienen una enorme capaci- 
dad para reparar sus heridas y restaurar 
panes perdidas, un proceso denominado 
regeneration, cjue no implica una reor- 
ganizacion de todo el animal, sino unica- 
mente de la paite danada. 

For otro lado, si se corta una esponja 
en pequenos fragmentos, o si las celulas 
de una esponja se separan por comple¬ 
te) y se las deja que lleguen a formar 
peejuenos grupos o agregados, se pueden 
formar nuevas esponjas a parlir de estos 
fragmentos o agregados cclulares. Hste 
proceso se ha denominado embrioge 
nesis somatica. que implica una reorga- 
nizacion completa de las estmcluras y fun- 
ciones de las celulas o de los fragmentos 
de tejido que panicipan en ella. Aisladas 
de la influencia de las celulas adyaeentes, 
pueden crcar su propio potencial para 
cambiar la forma o la funcion hasta tlesa- 
rrollarse como un nuevo organismo. 

Hn esle campo se ha realizado una 
gran cu mi clad de trabajos experimenta- 
les. HI proceso cle reorganizacion pare- 
ce diferir en las tlistintas esponjas segun 
su graclo cle complejiclad. Tod a via ex is¬ 
le alguna controversia referida al lipo cle 
mecanismo que conduce a la adhesion 
cle las celulas, y la parte que cada lipo 
cle celula juega en los procesos forma ti- 
vos. 

Clash Calcareas 

(CALCIESPONJAS) 

Se denomina asi a las esponjas con es- 
queleto calcareo, es decir, con espiculas 
de carbonato calcico. Las espicu las son 
rectas (monaxonas), o bien tienen treso 
cuatro radios. Estas esponjas tienden a 
ser pequenas -10 cm o menos de altura- 
y a tener una forma tubular o cle vasija. 
Pueden presen tar est met Lira asconoide, 
siconoide o leuconoide. Aunque muchas 
son de colores apagados, hay algunas de 
color amarillo brillante, rojo. verde o vio- 
laceo. Leiicosolenia y Sycon (llamadasa 
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Demosponja en desarrollo 

Figura 13-13 

A. Desarrollo de las demosponjas. B, Desarrollo de la esponja siconoide Sycon. 


menuclo Scypha y Grantia por compa- 
nias comerciales) son formas de aguas 
marinas someras de uso comun en el 
laboratorio. Leucosolenia es una peque- 
na esponja asconoide que crece dando 
colonias ramificadas, generalmente par- 
tiendo de una malla de tubos estolonia- 
les horizontales (Figura 13-6). Sycon es 
una esponja solitaria que puede vivir ais- 
lada o formando racimos por gemacion. 
El animal siconoide tipico tiene forma de 
vasija v una longitud entre 1 y 3 cm, con 
una corona de espiculas rectas alrededor 
del osculo que impiden la entrada de 
pequenos animales en su interior. 

Clase Hexactinelidas 
(hialosponjas): esponjas 

VTTREAS 

las esponjas vitreas constituyen la clase 
Hexactinelidas (o hialosponjas). Casi todas 
son de aguas profundas y se recolectan 
solo mediante dragado. La mayoria de 
ellas tienen simetria radiada. con cuerpos 
en forma de embudo o vasija que estan 
generalmente fijados al sustrato median- 
te tallos de espiculas radiculares (Figura 
13-11, Euplectella ) (neologismo del grie- 
go euplektos , bien tejido). Alcanzan tama- 
nos que oscilan desde 7,5 cm hasta mas 
de 1,3 ni de largo. Su caracteristica dis- 
dntiva es el esqueleto constituido por espi¬ 
culas siliceas de seis radios, que generai- 
mente estan unidas entre si formando una 
estructura reticular de aspecto vitreo, y la 
red trabecular de tejido vivo producida 
por la fusion de los pseudopoclos de los 
arqueocitos. Dentro de la red trabecular 
hay camaras alargadas y digitiformes. tapi- 
zadas por coanocitos y abiertas al espon- 
gocele. El osculo es particularmente gran¬ 
de y puede estar cubierto por una especie 
de placa cribosa de silice. No hay pina- 


codermo ni mesohilo gelatinoso, y tanto 
la superficie externa como el espongo- 
cele estan tapizados por la red trabecu¬ 
lar. El esqueleto es rigido, y los elemen- 
tos musculares (miocitos) parecen faltar. 
La disposicion general de las camaras de 
las esponjas vitreas corresponde tanto al 
tipo siconoide como al leuconoide. Su 
estructura esta adaptada a las corrientes 
constantes y lentas de los fondos mari- 
nos; por eso los canaies y los poros de la 
pared de la esponja son relativamente 
grand es y send 11 os, y permiten un paso 
facil de la corriente de agua. No obstan¬ 
te, y debido a su habitat de aguas pro¬ 
fundas, se conoce poco acerca de su 
fisiologia. 

El entramado reticular de espiculas 
que presentan muchas esponjas vitreas 
es de una exquisita belleza, tal es el caso 
de Euplectella o regadera de Filipinas 
(Figura 13-11), un ejemplo clasico de 
hexactinelicla. 


Clase Demosponjas 

Esta clase comprende mas del 95% de las 
especies de esponjas conocidas, inclu- 
yendo casi todas las de mayor tamarto. 
Las espiculas son siliceas, pero no hexa- 
rradiadas, y pueden estar unidas entre si 
por espongina o bien faltar por com¬ 
plete), Todos los representantes de esta 
clase tienen estructura leuconoide, v 
todos son marines excepto una familia. 
la de los Espongilidos, que son esponjas 
de agua clulce. 

Las esponjas dulciacuicolas estan 
ampliamente distribuidas en lagunas y 
corrientes de aguas bien oxigenadas, 
donde se incrustan en tallos de plantas y 
en viejas piezas de madera sumergida. 
Pueden parecerse a un fragmento de 
espuma, estar excavadas por poros, y 



Huevo 



Estado 

16-celulas 


Blastula 


Inversibn 






Anfibl^stula 




Gastrula 



tener un color verdoso o parduzco. Son 
generos comunes Spongilla (L. Spongia , 
del G. spongos , esponja) y Myenia . Las 
esponjas de agua dulce son muy comu- 
nes en pleno verano. aunque algunas se 
encuentran mas facilmente en el otono. 
Se mueren y desintegran al final del 
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Figura 13-14 

Demosponjas marinas en arrecifes coralinos del Caribe. A, Pseudoceratina crassa , una esponja coloreada que crece a profundidades 
moderadas. B, Ectyoplasia ferox , tiene forma irregular y sus osculos forman pequenos conos semejantes a volcanes. C, Monanchora 
unguifera, con la ofiura comensal, Ophiothrix svensoni (filo Equinodermos, clase Ofiuroideos). 


otono, dejando genuilas (anteriormente 
descritas) para producir nuevas pobla- 
ciones el siguicnte ario. Tambien se 
re producer! sex i la 1 men te. 

Las demosponjas marinas son extre- 
madamente variadas y pneden tener for¬ 
mas y colores muv llamativos (Figura 13- 
14). Algunas son incrustantcs, otras altas 
y digiti formes, y otras bajas y extend Idas; 
algunas perforan conchas y otras tienen 
forma de abanico. vasija, almohadilla o 
esferoidal (Figura 13-14). Algunas espon- 
jas tropicales pueclen alcanzar varios 
metros de diametro. 

Las llainadas esponjas de bano (Spon- 
gia t Hipposj)(»i#ia) pertenecen al grupo 
de las denominaclas esponjas corneas, que 
tienen esc [Lie let os de espongina y carecen 
por complete) de espiculas siliceas. 

Clase Esclerosponjas 

Fs este un pequeno grupo de esponjas 
cjue segregan un esqueleto calcareo mad- 
zo y son a menudo denominaclas espon¬ 
jas coralinas, Los tejidos vivos se extien- 
den de 1mm a 3 cm o mas en el interior 
del esqueleto y solo I mm sobre cl. Su 
organizacion es leuconoicle, como en las 
demosponjas, y en ires de sus cuatro 
ordenes tienen espiculas siliceas y fibras 
de espongina. Las esclerosponjas viven 
en habitat cripticos (lugares completa- 
mente oscuros o resguardados) sobre los 
arrecifes de coral, como grietas, cucvas. 
bajo superficies inclinadas y en aguas 
profundas. Aparentemente estas espon¬ 


jas son vestigios de grupos antiguos con 
una historia geologica que se extiende 
desde el Cambrico. Cuanclo surgieron en 
el Mesozoico los corales modernos y su 
simbiosis con algas unicelulares (p. 274), 
alcanzaron un gran exito y llegaron a 
dominar en los arrecifes. No obstante, 
como los corales dependen fisiologica- 
mente de las algas que crecen en sus teji¬ 
dos, deben tener una iluminacion ade- 
cuada. Asi, las esclerosponjas y otros 


Clasificacion del filo 
Pori feros 

Clase Calcareas (L. catcis , calcic>) 
(Calcicsponjas) Tienen espiculas de 
carhonato calcico cjue a menudo fonnan 
una corona alredetlor del osculo 
(principal orificio de salida del agua); las 
espiculas son aciculares. o con tres o 
cuatro radios; estan represcnlados los 
tres tipos de sLsiemas canaliculares 
(asconoicle, siconokte y leuconoicle); 
todas marinas. Ejemplos: Sycon, 
Leucosolenia. 

Clase Hexactinelidas (G. hex, seis +■ 
akfis, rayo + L. -elf ns sufijo diminutivo) 
(Hialosponjas). Tienen espiculas 
siliceas con seis radios que se disponen 
en angulos rectos entre si desde un 
punto central; las espiculas a menudo se 
unen para formal* un reticulo; el cuerjx) 
generalmente es ciltnclrico o con forma 
de embudo; las camaras flageladas 
tienen una disposirion siconoide simple 
o leuconoicle; principalmente viven en 
aguas profundas; todas marinas. 


organismos ban sido capaces de explo- 
tar los habitat escondidos clesocupados. 

Filogenia y radlvcion 

ADAPTATIVA 

Filogenia 

Las esponjas se originaron antes del Cani- 
brico. Los arrecifes priniitivos del Paleo- 
zoico fueron ocupados por dos grupos 


Fjemplos: regadem de filipinas 
(lu iplecteUa ), / lyalo nema. 

Clase Demosponjas (G. demos, gente + 
jpongus, esponja). Tienen espiculas 
siliceas que no son de seis radios, o 
espongina, o amixxs. Sistomas de canales 
de! tipo leuconoicle: una familia es de 
agua dulce; todas las demas son marinas 
Ejemplos: Thenea, Cliona, Spongifla, 
Myenia. y todas las esponjas de bano, 
Clase Esclerosponjas (G. skleros, duro 
+ spongos, esponja). Segregan un 
esqueleto basal niacizo de carhonato 
calcico, con tejidos vivos cjue se 
exiienden dentro del escjueleto de I mm 
a 3 cm o mas y [)or encima del escjueleto 
menus de l nun,; tienen espiculas 
siliceas semejantes a las de las 
demosponjas (a veces faltan), y Ultras de 
espongina; organizacion leuconoicle; 
viven en cuevas. grietas, galenas y aguas 
profundas en los arrecifes de coral. 
Fjemplos; Astrosclera, Cnlafihmsjxmgia. 
CeratoporeUa, Merlin, 
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de organismos con aspccto dc* esponjas 
calcareas. Hi Devonico vio el rapido clesa- 
rrollo de muchas esponjas vitreas. La 
pasibilidad de que las esponjas procedan 
de coanoflagelados (protozoos que lie- 
van collares y flagelos) ha conseguido 
mantenerse por un tiempo. No obstante, 
muchas zoologos ponen reparos a esta 
hipotesis debido a que las esponjas no 
adquieren collares hasta una fase tardia 
de su desarrollo embrionario. Las celulas 
extemas de las larvas son flageladas pero 
sin collar, y no se convierten en celulas 
con collar hasta que no se hacen inter- 
nas. Ciertos corales y equinodermos tam¬ 
bien presentan celulas con collar, por lo 
que no son exclusivas de las esponjas. 


Sin embargo, estas objeciones son 
contrarrestadas por la evidencia basada 
en las secuencias de RNA ribosomico. 
Estas pruebas apoyan la hipotesis de un 
antecesor com fin para los coanoflage¬ 
lados y los metazoos. Tambien sugie- 
ren que las esponjas v las eumetazoos 
son grupos hermanos, habiendo diver- 
giclo los poriferos antes de que se ori- 
ginaran los radiaclos y los placozoos, 
aunque comparliendo un antecesor 
cornun. 

Raciiaci6n adaptativa 

Los poriferos han sido un grupo de gran 
exito evolulivo, que se ha ramiflcado en 


varios miles de especies y una gran 
diversidad de habitat marinos y de agua 
dulce. Su diversification se basa funda- 
mentalmente en su sistema de corrien- 
tes de agua, unico en el reino animal, y 
sus diversos graclos de complejidad. La 
proliferation de camaras flageladas en 
las esponjas leuconoides fue mas favo¬ 
rable para un incremento del tamano 
corporal que el sistema de las esponjas 
siconoides y asconoides, ya que las faci- 
lidades para la alimentation e inter- 
cambio de gases aumentaron enonne- 
mente. 


Resumen 


Los miembros del filo Mesozoos son anima¬ 
tes de organizacion muy simple que pa nisi tan 
los sacos renales de los moluscos cefalopodos 
(cla.se Romhozcxxs) y otros diversos grupos dc 
invertebra dos (clase Ortonectidos). Tienen 
sob men te dos estratos de celulas, pero estas 
no son homologas de las capas germinates de 
los metazoos superiores. Tienen un ciclo vital 
complicado ciue aun no se conoce por com- 
pleto. Se ignora si su send I la organizacion es 
primitiva o si dcrivada de un grupo mas avan- 
zado. 

El filo Placozoos tiene solamente un unico 
represent ante, un pequeno organismo mari- 
no laminar. Tambien tienen solo dos capas de 
celulas, pero algunos autores consideran que 
estas capas son homologas del ectodenno y 
endodcrmo de los metazoos superiores. Los 


animales mas proximos a los placozoos pare- 
cen ser los cnidarios. 

Las esponjas (filo Poriferos) son un grupo 
marino numeroso con algunos reprcscnian- 
tes de agua dulce. Tienen varias celulas espe- 
cializadas, pero no estan organizadas en teji- 
dos u organos. Dependen del batido flagelar 
de sus coanocitos para la circulacion del agua 
a craves de sus cuerpos. que es fundamental 
para conseguir el alimcnto y para el inter- 
cambio de gases respiratorios. Estan sosteni- 
das por esqueletos secretados de col age no 
fibrilar, colageno en forma de grandes fibras 
o filamentos (espongina). espiculas siliceas o 
calcareas. o una combination de espiculas y 
espongina en la mayoria de las especies. 

Las esponjas se reproducen asexualmen- 
te por gemacion. fragmentation y gemulas 


(ycmas intemas). La mayor pane de las espon¬ 
jas son monoicas aunque no producen simul- 
raneamente espermatozoides y oocitos. La 
embriogenia es inusual. con una migration de 
celulas flageladas desde la superficie hacia el 
interior (parcnqumiula) o la production de 
una anfiblasiula con inversion y crecimiento 
de los macromeros por encima de los micro- 
ineros. Las esponjas tienen una gran capaci- 
clad de regeneration. 

Las esponjas son un antiguo grupo. filo- 
geneticamente remoto de otros metazoos, 
pero deltas evklencias sugieren que son un 
grupo hermano de los eumetazoos. Su radia¬ 
tion adaptativa esta basada en la elaboration 
de un sistema de circulacion del agua y de ali¬ 
mentation por filtration. 


Cuestionario 


1. Describa brevemente y compare la 
hipotesis ciliada sincitial. la hipotesis 
colonial flagelada, y el origen 
polifiletico de los melazoos. ,;Cual de las 
hipotesis parece mas compatible con 
los datos disponibles? 

2 Describa el modelo corporal de los 
mesozoos y los placozoos. 

3. Cite ocho caracteristieas de las esponjas. 
i Describa brevemente los tipos de 
organizacion asconoide. siconoide y 
teuconoide de las esponjas. 


5. <Quc tipo de organization corporal es 
mas eficaz y posibilita un mayor 
tamano? 

6. Defina lo siguiente: ostiolo, osculo, 
espongocele, a pop i los. prosopilos. 

7. Defina lo siguiente: pinacocitos, 
coanocitos. arqueocitos, esclerocitos, 
espongocitos, colenocitos. 

8. ,;Que material se encuentra en el 
escjueleto de todas las esponjas? 

9. Describa los esqueletos de cada una de 
las classes de esponjas. 


10. Describa como se alimentan, respiran y 
excretan las esponjas. <?Que es una gemula? 

12. Describa como se producen los gametos 
y el proceso de fecundacion en la 
mayoria de las esponjas. 

13. Compare la embriogenesis de la 
mayoria de las demosponjas con las de 
las calcareas. 

14. iCual es la mayor clase de esponjas y 
cual es su tipo de organizacion? 

15. ^Cual es el posible antecesor de las 
esponjas? Justifique la respuesta. 
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nadiminuta arma magica 

.*los miembros del filo Cnidarios tienen una 
inn mas elevada que las esponjas. todavia son 
i rdativamente simples. La mayoria son sesiles: 

no sc fijan al sustraio, como las medusas, solo 
1 nudar debilmentc. Ninguno puecle perseguir a sus 
. For ello. podriamos lener la falsa impresion de quo los 
trios cstan en esto mundo para proporcionar comida facil a 
f animates. Lo cierto es, sin embargo, que muchos 
trios son ellcaces depredadores. capaces de malar y 
wrJrprcsas niueho mas organizadas. mas rapidas v mas 
icntcs. r.sto es posible pore|tie poseen tentaculos eargados 
las y sofisiieadas annas denominadas nemaiocistos, 
Dod nematoeisto es seeretado dentro de la celula que lo 
;eslfi dotado de cnergia poteneial para su descarga. Hs 
uma faetoila fabricara tin canon (jue saliera de la 


Los animates 
radiados 

Filo Cnidarios 
Filo Ctenoforos 


cadena de montaje listo v cargado con un proyectil en la 
reeamara. Al igual que un canon cargado, un nematoeisto 
complete) necesita solamente un pequeno esunmlo para 
dispararse. Pero en vez de una bala, el nematoeisto dispara un 
diminuto filamento. Con una velocidad de 2 metros por 
segundo y una aceleracion de 40 000 voces la de la gravedad. 
penetra inslantaneamente en la presa y le inyecla una toxina 
paralizante. Si un pequeno animal es lo suficieniemenle 
desafoilunado como para rozar uno de sus tentaculos, se 
encuentra repentinamente acribillado por cicnros, o quiza 
miles, de nematoeistos y rapidamenle inmovili/ado. Algunos 
filamentos de nematocistos puoden penetrar en la piel luimana. 
produeienclo desde una leve comezon hasta un gran dolor, e 
incluso la muetle, segun la especie. I na diminuta. pero 
tambien tenable, arma magica. 
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Posici6n en el Reino 
Animal 

Los filos Cnidarios v Ctenoforos fonmn los 
animales radiados. atmcterizado* por su 
simetria radial primaria o birradial. 
que creemos ancestral para todos los 
eumetazoos. U simetria radial, en la que 
las panes del aieipo sc disponen 
concentricamente alrcdedor de un eje 
oral-alxiral, es muy apropiada para los 
animales sesiles o sedentarios y para los 
que flotan libres, ya que acccdcn a su 
entorno (o cste accede a el los) 
igualmcnte por todos los lados. La 
simetria birradial es basica mente un tipo 
de simetria radial en la que solo tins 
pianos dividen al animal en dos 
imageries «especulares» a lo largo del eje 
ora 1-a bora 1, deb id o a la presencia de 
alguna parte del cuerpo que es unica o 
par. Los demas eumetazoos tienen una 
simetria bilateral primaria; esto es, son 
bilatcrales o ban derivado de un 
anreccsor bilateral. 

Genera 1 mente. ninguno de los dos filos ha 
progresado mas alia del nivel de 
organ izac ion tisular, aunque se 
encucniran algunos organos. En 
general, los cten6foros tienen una 
estruetura mas com pie ja que los 
cnidarios. 

Aportaciones biologicas 

1. Ambos filos ban desarrollado dos 
capas gerniinales bien delinidas. 


Filo Cnidarios 

Este filo (G. kntclOy ortiga + L. aria Isufi- 
jo pi.], como o relacionado con) es un 
interesante grupo con mas de 9000 es pe¬ 
des. Toma su nomhre de las celulas 
llamadas cnidocitos. que conlienen orga- 
nulos urticantes (nematocistos) carac- 
teristicos de este filo. Los nematocistos 
s<>n pt * odii cidos y ittilizados exc 1 us iva- 
mente por los cnidarios. Otro nomhre del 
filo. Celenlcrados CG. koilos . concavidad 
+ et Heron. intestine), es usado con me nos 
frecuencia que el anterior; actual mente 
se emplea a veces para referirse a ambos 
filos de radiados, ya que su significado es 
aplicable a ambos. 

Los cnidarios se consideran generaI- 
mente proximos a la base del tronco de 
la linea de los metazoos. Son un grupo 
antiguo con el registro fosil mas largo de 
los metazoos, pues se remonta a mas de 


ectodermo y endodermo; en algunos 
se presentu una tercera, o capa 
mosodermica, cjue deriva 
embriologicamente del ectodermo. El 
modelo corporal es sacciforme y la 
pared del cuerpo se compone de dos 
capas diferentes, epidermis y 
gastrodermis. derivadas del ectodermo 
y del endodermo respectivamente. La 
mniriz gelatinosa o inesoglea. situada 
entre ambas capas, puede carecer de 
estmctura, contener unas pocas 
celulas y fibras. o puede estar 
compuesta cn gran parte por tejido 
conjumivo mesodermico y fibras 
musculares. 

2. 1,'na cavidad del cuerpo, la cavidad 
gastrovascular, esta tapizada por la 
gastrodermis con una unica abertura. 
la boat, que turn bien sirve de a no. 

3. En la cavidad gas tro vascular ricne 
lugar la digestion extracelular, y en 
las celulas gastrodermicas la 
intrace I ular. La digestion extracelular 
permite la ingestion de partial las de 
alimento mas grandes. 

i. La mayoria de los radiados tienen 
tentaculos, o expansions exlensibles 
alrededor del extreme) oral, que 
ayudan a caplurar alimento. 

3. Los radiados son los animales mas 

simples que poseen verdaderas celulas 
nerviosas (protoneuronas). aunque los 
nervios se disponen como un plexo, sin 
un si stem a nervioso central. 

6. Los radiados son los animales mas 
simples con organos sensoriales, que 


700 millones de ai\os. Aunque su orga- 
nizacion tiene una simplicidad estrudu¬ 
ra 1 y funcional no en contra cl a en otros 
metazoos, const it uyen una parte signifi- 
cante de la biomasa en algunos lugares. 
Est an amplia mente disrribuiclos en los 
habitat marines, y bay unos pocos de 
agua duIce. Aunque la mayoria son sesi¬ 
les, o a lo mas, con movimientos o nata¬ 
tion lentos, son eficaces depredadores 
de organismos mas veloces y complejos 
cjue el los. El filo ineluye alguna de las 
criaiuras mas extranas v mas aclorables 
de la naturaleza: los hidroides ramifica- 
dos con aspecto de planta: las anemonas 
semejantes a flores; las medusas; y los 
arquitectos del suelo del oceano. los com¬ 
ics corneos (latigos de mar, abanicos de 
mar. y otros) y los corales perreos, cuyas 
construcciones calcareas de miles de arios 
ban producido grandes arrecifes e islas 
de coral (p. 273). 


incluycn estatocistos bien 
desarrollados (organos del cquilibrio) 
y ocelos (organos lblosensoriales). 

7. La locomot ion en las formas librcs se 
logra por con trace ioncs 
musculares (cnidarios) o mediantc 
peines ciliados (paletas natatorias) 
(ctenoforos). No obstante, ambos 
gnipos todavia est an mejor adaptados 
para la II or a cion, o para ser 1 leva dos 
por las corrienlcs, cjue para una 
natacion vigorosa. 

8. El po Li mortis mo* en los cnidarios ha 
ampliadosus posibilidadcs ecologicas. 
En inudlas especies la presencia de 
ios esta dos polipo (sesil y fijo) y 
medusa (n ad adorn libre), permite la 
ocupaeidn por la misma especie dc un 
habitat bentonico (de fondo) y de un 
habitat pelagieo (de mar abierto). El 
polimorllsmo tnnibien amplia las 
posibilidades de la complejidad 

est ru aural. 

9. I* si os filos tienen earacteres 
cxclusivos. como los nematocistos 
(organulos urticantes) en los cnidarios. 
y los coloblastos (organulos 
adhesives) y paletas natatorias en 
los ctenoforos. 


* Debe adverlirse que el polil'ormi.smo :iqui .st* 
re lie re a mas de* una forma estniaural de 
individuos deniro de una especie. en comr.isie 
con el uso de la palahra en genetica (p. 172), 
que sc refiere a las dilcremes formas alelieas de 
un gen en una poblacion. 


Los cnidarios se encuentran con 
mayor abundancia en habitat marinos 
poco profit ndos, especial mente en luga¬ 
res con tempo rat uras calidas y reg ioncs 
tropicales. No hay especies terrestres. Los 
hidroides coloniales se encuentran gene¬ 
ral mente ad fieri dos a conchas de molus- 
cos, rocas. muelles v otros animales cn 
aguas easterns poco profundas, aunque 
algunas especies se encuentran a gran¬ 
des profundidades. Las medusas ilotan- 
tes y nadadoras se Italian en mares abier- 
tos y lagos, con frecuencia lejos de la 
costa. Las colonias flotantes, como la cara- 
bela portuguesa y Velella (L. velum , velo; 
+ ellus. sufijo dim.), tienen flotadores o 
velas, gracias a los cu a les son arrastradas 
por el viento. 

Algunos ctenoforos, moluscos y pla- 
telmintos comen hidroides portatlores de 
nematocistos, y usan estas cstructuius urn- 
can tes para su propia defensa. \ lay algid 
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Gastrozooides 



Figura 14-1 

A, Un cangrejo 
consigue cierta 
hospedador. B, 


ermitafio con sus cnidarios comensales. La concha esta cubierta por polipos del hidrozoo Hydractinia milleri. El cangrejo 
proteccion frente a los depredadores, y los cnidarios un desplazamiento gratuito y porciones de alimento de la comida de su 
Parte de la colonia de una Hydractinia , con los tres tipos de zooides y el estolon (hidrorriza) a partir del cual crece. 


nos otros animates que se alimentan de 
cnidarios. pero estos raramente sirven de 
alimento al hombre. 

A voces los cnidarios viven en sim- 
biosis con otros animales. a menu do 
como comensales sobre la concha u otras 
superficies de su hospedador. Ciertos 
hidroicles (Figura 14-1) y anemonas de 
mar viven comunmente sobre las con¬ 
chas de caracoles habitadas por cangre- 
jos ermitanos, a los que proporcionan 
cierta proteccion frente a los depredado¬ 
res. En los tejidos de los cnidarios, espe- 
dalmente en algunas hidras de agua 
dulce y en corales formadores de arrcci- 
fes, suelen vivir algas en simbiosis. La 
presencia de las algas en estos corales 
limitan su presencia a aguas relativamente 
poco profundas y claras, donde hay sufi- 
ciente luz para los requerimientos foto- 
sinteticos del alga. Este tipo de corales 
son un componente esencial de los arre- 
cifes de coral, y los arrecifes son habitat 
extremadamente irnportantcs en las aguas 
tropicales. Mas adelante en este capitulo 
se trataran los arrecifes de coral. 

Aunque muchos cnidarios tienen 
escasa importancia economica, los arre¬ 
cifes de coral son una desiacada excep¬ 
tion. Los peces y otros animales asocia- 
dos con los arrecifes suministran 
cantidades sustanciales de alimento para 
el hombre, y los arrecifes tienen un valor 
economico por la atraccion turistica. Hi 
coral noble se utiliza en joyeria y para 
adornos, y las rocas coralinas sirven para 
realizar const rucciones. 


Las medusas plancionicas pueclen tener 
cierta importance como alimento para 
peces con valor comercial; aunque ram- 
bien ocurre a la inversa, los alevines de los 
peces pueden ser presas de los cnidarios. 

Se reconocen cualro clases de Cni¬ 
darios: Hidrozoos (la clase mas varia¬ 


ble, cjue incluye hidroicles, corales de 
fuego, la carabela o fragata portuguesa. 
y otros), Escifozoos (las «vertladeras» 
medusas), Cubozoos (cubomedusas), y 
Antozoos (la clase mayor, incluye ane¬ 
monas, corales petreos, corales blandos. 
y otros). 


Caracteristicas del 
in a) Cnidarios 

1. Completamonte acuaticos. algunos de 
agua dulce pero la mayoria marines. 

2. Simetria radial o hi madia 1 alrededor 
de un eje longitudinal con extremos 
oral y aboral; sin cabeza definkla. 

3. Dos tipos hasicos de individuos: 
polipos y medusas 

4. Exoesqucteto o endoesqueleto de 
componentes quitinosos, calcareos o 
proteicos. 

5. Cuerpo con dos capas, epidermis y 
gastroderniis. con mesoglea 
(diblasticos): en algunos, mesoglea 
con celulas y tejido conjuntivo 
(ectomesodermo) ( triblasticos). 

6. Cavidad gastrovascular (a menutlo 
rainificada o dividida por septos) con 
una aheiiura unica que sirve como 
hoca v ano; lent Ac u los extensibles 
que por lo general rodean la boca o 
region oral. 

7. Organulos celulares urticantes 
denommados nematocistos, tanto 
en la epidermis como en la 
gastrodermis o en a mhos: los 
nematocistos ahunclan en los 


tenlaculos, donde pueclen formar 
baterias o anil los. 

8. Plexo nervioso con sinapsis 
simerricas y asimetricas; con algunos 
organos sensoriales: conduce ion 
difusa. 

9. Sistema muscular (del tipo 
epitcliomuscular)* formado por una 
capa externa de fibras longitudinales 
en la base de la epidermis y una 
interna de fibras circulates en la 
base de la gastrodermis; en los 
cnidarios superiores hay 
modificaciones de este modulo, 
como la presencia de haces de 
fibras independientes en la 
mesoglea. 

10. Reproduction asexual por gemacion 
(en los polipos) o reproduction 
sexual por gametos (en codas las 
medusas y algunos polipos): las 
formas sexuales son monoicas o 
dioicas; larva planula; segmentation 
lioloblastica incleienninada. 

11. Sin sLstemas excretor ni respiratorio. 

12. Sin cavidad celoniatica. 

N. del T. Los terminus «epiieliomusailap> y «mio- 
epileliab son equivalentcs, y se utilizan inclisiinta- 
mente a It) largo del libro. 
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Figura 14-2 

Comparacion entre los individuos de tipo polipo y medusa. 


Forma y funcion 

Dimorfismo y poHmorfismo 
en cnidarios 

l ino de los mas interesantes, y a veces 
mas complicados, aspeclos tie este Ulo es 
el dimorfismo y el frecuentc polimorfis- 
mo cjLie iiMinifiestan muchos de sus 
miembros. Totlas las formas de cnidarios 
se ajustan a uno o dos tipos morfologi- 
cos: el polipo, o forma hidroide, que esla 
adaptado a una vida sesil o sedentaria, y 
la medusa, o Ibrma medusa, que esla 
adaptada para la flotation o una vida 
nadadora libre (Figura 1 i-2). 

Li mayoria tie los pftlipos tienen cuer- 
pos tubulares, con una boea rodeada por 
tentaculos en uno de sus exiremos. Gene¬ 
ra lmente, el exlremo a bora! esta fijado a I 
suxtrato por un disco u otro medio. Los 
polipos pueden vivir solitarios o en colo- 
nias. Las colonias tie algunas especies 
incluyen individuos diferentes, catla uno 
especializado para una determinada fun¬ 
cion, como alimentacion. reproduction 
o defensa (Figura 14-1). 

Las medusas genera lmente son natla- 
doras libres. y tienen cuerpos con forma 
de campana o paraguas y simetria tetra- 
mer.i (las partes del cuerpo tlispuestas en 
cuartos). La boca suele esiar en el centro 
del lado concavo y los tentaculos se 
extienden desde el horde de la umbrela. 

Las anenomas y los corales (clase 
Antozcxxs) son polipos, por tanto, no son 
tlimorficos. l.as verdaderas medusas (clase 
Kscifozoos) tienen una forma medusoide 
conspicua, pero muchas tienen un esla- 
do larvario polipoide. No obstante, los 
hidroides coloniales de la clase Hidro- 
zoos tienen a veces ciclos vitales forma- 
dos por la forma polipo o hidroide 
(hidrante) y por la forma medusa, ilatla- 
dora libre -algo asi como la relacion entre 
el Dr. Jekyll y Mr. Hyde-. L'na especie 
que posea el polipo sesil y la medusa flo¬ 
ra nte en su cielo vital puetle adquirir ven- 
tajas en las posibilidacles de alimentacion 
y distribucion en ambos tipos de ambien- 
te, el pelagico (mar abierto) y el ben- 
ton ico (fondo). Muchos hidrozoos son 
tambien polimorficos, con varios tipos 
tliferentes de polipos en la colonia. 

Superficialmenic, el polipo y la medu¬ 
sa son muy dil'erentes. IVro en realidad 
catla uno tie el los ha conservado el 
motlelo corporal en forma de sacn, que 


es basico en el filo (Figura I i-2). La me¬ 
dusa es esencialmente un polipo no fija¬ 
do, con la port ion tubular ensanchada y 
aplanatla en forma de campana. 

Tanto el polipo como la medusa 
posecn las ires capas de la pared del 
cuerpo upica tie los cnidarios. aunque en 
la medusa la capa gelatinosa tie meso- 
glea es mucho mas gruesa, dandole mas 
volumen y proporcionandoie mas llota- 
bilidud. 

Nemalocistos: los organnlos 
urtic antes 

I na tie las estructuras mas earacteristicas 
tie iod<> el grupo tie los cnidarios son los 
organulos urticantes tlenominatlos nema- 
tocistos (Figura 14-3). Hasta ahora se han 
descrito linos 20 tipos diierentes de nema- 
tocistos (Figura 14-4), que son importanlcs 
en las detenuinaciones taxonomicas. Fl 
nematoclsro es una diminuta capsula com- 
puesta por un material semejante a la qui- 
tina y que contiene una «hebra» tubular 
enrollada, o filamento, que es una conti- 
nuacion del extretno estrechado tie la cap- 
sula. Fste Ultimo esta recubierto por una 
pequefta tapa u operculo l.l interior del 
filamento no tlesca rga do puede llevar 
minusculas puas o espinas. 

El nematocisto esta encerrado en la 
celula que lo ha genera do, el cnidocito 
(que es denominada, durante su desa- 
rrollo. cnidoblasto) Excepto en los anto- 
zoos, los cnidtxitos estan provistos de un 
cnidocilo en forma tie gatillo, que es un 
cilio motlificatlo. Los cnidocitos tie los 
antozoos tienen un mecanorreceptor cilia- 
do algo diferenie. En algunas anemonas, 


y quiza en otros cnidarios, pequerias 
moleculas organicas de la presa «sintoni- 
zan» los mecanorreceptores. sensibili- 
zfindolos en la IVecuencia tie vi bra cion 
producitla por la natation tie la presa. la 
estimulacion tactil produce la tlescarga 
del nematocisto Los cnidocitos se pro* 
ducen en invaginaciones tie las celula,s 
ectotlermicas y. en algunas formas, en las 
celulas gastrotlermicas; son esjx’ci a lmente 
abundantes en los tentaculos. Cuando un 
nematocisto se tlescarga, su cnidocito es 
absorbido y reempiazado por olio nuevo. 
No todos los nematocistos tienen puas o 
inyectan veneno. Algunos. por ejemplo, 
no penetran en la presa si no que se re- 
fraen rapidamente como un resoite dtv 
plies tie la tlescarga, apresuntlo y suje- 
tando una parte de la presa capturada en 
el filamento enrollatlo (Figura 14-4). Los 
nemaiocisios aclhcsivos genera lmente no 
se tlescargan para la captura tit* alimento. 

Fl mecanismo tie tlescarga del nema- 
tocisto es destacable. Las evidential ac* 
males indican que la tlescarga se dehea 
una combination tie fuerzas lensionales 
generadas durante la formation del 
nematocisto. y a la asombrosa presion 
osmotic a que hay en el interior del nema- 
tocisto: 140 atmosleras. Cuando se esti- 
mula su tlescarga. la alta presion osm6- 
tica interna hace que el agua se precipite 
deniro tie la capsula. El operculo se abre, 
y el rapido inert* men to tie la presion 
biclrostdtica dentro tie la capsula empu- 
ja con gran fuerza al filamento y este sc 
evagina hacia el exterior. Fn el extremo 
evertido del filamento, las puas sobresa- 
len hacia fuera como diminutas varillas 
con forma de espadas. Esta diminuta pero 
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Filamento 





Miofibrillas 

C6!ula longitudinales 
epiteliomuscular 


Cnidocito con 
el nematocisto 
disparado 



Cnidocito con 
el nematocisto 
sin disparar 


J Epidermis 
Mesoglea 


Gastrodermis 


£6lula 
nutritivo-muscular 


Cavidad 

gastrovascular 


Miofibrillas 
Seccion transversal circulares 
de hidra 



Figura 14-3 

A la izquierda, estructura de una c6lula urticante. A la derecha, una parte de la pared del 
cuerpo de una hidra. Los cnidocitos que contienen nematocistos se originan de celulas 
intersticiales de la epidermis. 



0 



terrible arma inyecta veneno cuando 
penetra en la presa. 

0bs6rvese de nuevo la diferencia entre 
presion osmotica e hidrostatica (p. 53). 

El nematocisto no necesita realmente 
alcanzar 140 atmosferas de presion 
hidrostatica en su interior, ya que tal 
presion indudablemente lc haria 
explotar. Como el agua se precipita en 
su interior durante la descarga, la 
presion osmotica baja rapidamente 
mientras la presion hidrostatica 
aumenta. 

Los nematocistos de la mayoria de los 
cnidarios no son perjudiciales para el 
hombre y en el peor de los casos pue- 
den ser una molestia. No obstante, las 
picaduras de la carabela portuguesa 
(Figura 14-5) y de ciertas medusas son 
muy dolorosas y, en algunos casos, peli- 
grosas. 

Plexo nervioso 

El plexo nervioso de los cnidarios es uno 
de los mejores ejemplos de sistema ner¬ 
vioso difuso en el reino animal. Este 
plexo de celulas nerviosas se encuentra 


en la base de la epidermis y de la gas¬ 
trodermis, formando dos redes nerviosas 
interconectadas. Las prolongaciones ner¬ 
viosas (axones) terminan en sinapsis con 
otras celulas nerviosas o en uniones con 
celulas sensoriales u organ os efectores 
(nematocistos o celulas epiteliomuscula- 
res). Los impulses nerviosos son trans- 
mi tidos de una celula a otra media me la 
liberation de un neurotransmisor desde 
pequeiias vesiculas de un lado de la 
sinapsis o union (p. 725). La transmision 
unidireccional entre las celulas nerviosas 
en animates superiores esta asegurada ya 
que las vesiculas se localizan solo en un 
lado de la sinapsis. No obstante, los ple- 
xos nerviosos de los cnidarios son pecu- 
liares porque muchas de las sinapsis tie- 
nen vesiculas neurotransmisoras en 
am bos la dos, permitiendo la transmision 
a traves de la sinapsis en ambas direc- 
ciones. Otra peculiaridad de los nervios 
de los cnidarios es la a u send a de mate¬ 
rial envoivente (mielina) en los axones. 

No hay concentraciones de gmpos de 
celulas nerviosas que sugieran un «siste- 
ma nervioso central». De cualquier mode, 
los nervios aparecen agrupados en los 
«anillos nerviosos» de las medusas de 
hidrozoos y en los organos sensoriales 
marginales de las medusas de escifo- 


Figura 14-4 

Dos tipos de nematocistos descargados. 

En la parte inferior hay dos esquemas de 
un tipo que no penetra en la presa, sino 
que se retrae como un resorte, sujetando 
una pequeha porcion de la presa cuando lo 
hace. 

Tengase en cucnta cjue. para los animales 
con simetria radial, la presencia de un 
sistema nervioso central con un cerebro 
tiene un escaso valor adaptativo. El 
ambiente que le rodea es el mismo por 
todas pa lies, y no existe control sobre la 
direction de aproximacion a la presa. 

zoos. En algunos cnidarios los plexos ner¬ 
viosos forman dos sistemas o mas: en los 
escifozcxxs hay un sistema de conduction 
rap id a para coord inar los movimientos 
de natacion y uno mas lento para coor- 
dinar los movimientos de los tentaculos. 

Las celulas nerviosas del plexo efec- 
tuan sinapsis con celulas sensoriales del- 
gadas que reciben estimulos externos, y 
uniones con celulas epiteliomusculares 
y nematocistos. Las fibras contract!les 
de las celulas epiteliomusculares, junto 
con la combination celula nerviosa del 
plexo-celula sensorial se a 1 ude a menu- 
do como sistema neuromuscular, un 
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Medusas reducidas 
(gonoloros) 



Figura 14-5 

En algunos hidroideos, como Tubuiaria 
crocea , las medusas estan reducidas a 
tejido gonadal y no se desprenden. A estas 
medusas reducidas se las conoce como 
gonoforos. 

importance suceso en la evolution del sis 
tema nervioso. El plexo nervioso se ori- 
gin 6 tempranamenie en la ev< 3 luci 6 n tie 
los metazoos, y filogeneticamcnic nunca 
se ha pertlido por complete). Los aneli- 
dos lo tienen en si is sislemas digestivos. 
I!n el a pa rato digest ivo del hombre esla 
represent ado por los plexos nerviosos de 
su musculatura. Los ritmicos movimien- 
los peristalticos del cstomago y del intes¬ 
tine) estan eoordinados por esta replica 
del plexo nervioso tie los cnitlarios. 

Clash Hidrozoos 

La mayoria tie los hidrozoos son marine>s 
y eoloniales, y el t ick) de vida tipico indli¬ 
ve el estado polipo asexual, v el estado 
medusa sexual. Algunos. no obstante, 
como la hitlra de agua tin Ice, carecen tie 
la forma medusa. Algunos hidroidcs mari- 
nos no tienen medusas libres (Figura 
5), mientras que ciertos hidrozoos solo tie 
nen el estado medusa y carecen tlel polipo. 

La hidra. aunque no es tin hidrozoo 
tipico, se ha convertido en el tavorito 
como modclo para la introducibn a! lilo 
Cnidarios, por su tamano y facil adquisi- 


cion. C'omhinando su estudio con el de 
un hidroide colonial representative) como 
Obeli a (G. obe/ias. pastel redt)ndo) se 
obtiene una excelente idea de la clast* 
Hidroztxxs. 

Hydra: tin bidmzoo de agua dulce 

La hitlra comun de agua dulce (Eigu- 
ra I 1 - 6 ) es un polipo solitario y uno de 
los pocos cnitlarios encontrados en agua 
dulce. Su habitat normal es la parte infe¬ 
rior de las hojas acuaticas y espatlanas 
que ocupan charcas y arroyos tie agua 
limpia y fresca. La familia de la hitlra se 
encuentra en todo el mundo, con 16 es- 
pecies en America del None. 

Modclo corporal. El cuerpo de la hidra 
puetle extender.se hasta lograr una longi- 
tutl tie 25 a .50 mm, o contraerse hasta 
quedar como una pequena masa gelati- 
nosa. Tiene el aspecto de un tubo cilin- 
drico con el extreme a bom I ulargado, Ibr- 
mantlo un delgado tallo. que termina en 
un disco basal o discopedio para la fija- 
cion. Hste disco basal esta pro vis to de 
cel Li los glandulares que permiten a la 
hidra adherirse al sum rato, v tambien 
secretar una burbuja tie gas para Ilotar. F.n 
el centre del disco puedt* ha her un port) 
excretor. La boca. localizatla en una ele- 
vacion conica denominada hiposioma 
esta rotleada por 6-10 teniaculos huecos 
que. al igual que el cuerpo. sc pueden 
extender cuando el animal esta hanv 


briento. 

La boca se abre en la cavidad gav 
trovascular (tambien llamada celenternn) 
que comunica con las cavidades de los 
tentaculos. En algunos indivitluos puctlcn 
sobresalii yemas ii los lados, cada una tic 
ellas con boca y tentaculos semejantes a 
los del [progenitor. Lrxs lesticulos y los ova- 
rios. cuando existen, se muestran como 
expansiones redondeadas sobre la super- 
lieie del cuerpo (Figura 14-6). 

Pared del cuerpo. La pared del cuerpo 
(jue rodea a la cavidad gasirovascular 
consta tie una epidermis externa (etto- 
dermica? v tie una gastrodermis inter¬ 
na (entlotlermica) con una mesoglea 
entre ambas. 

Epidermis. La capa epitlermica contie 
ne celulas epireliomusculares. intersticia- 
les. giantlulares. cnidociuxs. y eelulas ner- 
viosas y sensoriales. 

Las eelulas epileliomusculares lor 
man la mayor parte tie la epidermis y sir- 
ven como cubierta y para la contraction 
muscular (Figura 1 1-7). Las bases tie b 
mayoria tie estas eelulas se extientlen 
paralelas a las tentaculos o al eje del cuer* 
po y contienen miofibrillas. tie mode que 
f'orman una capa tie musculatura longi¬ 
tudinal proxima a la mesoglea. La con- 
traccion tie estas libras acorta el cuerix) 
o los tentaculos. 

Lis eelulas intersticialcs son cehi 
las indiferenciatlas que se encuentran 
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Figura 14-7 

Celulas epiteliomusculares y nerviosas en hidra. 


entre his bases tie las celulas epitelio- 
musculares. La diferenciacion de las celu¬ 
las interstieiales da lugar a cnidoblastos. 
celulas sexuales, ycmas, celulas nervio¬ 
sas \ euros tipos. pero generalmente no 
dun lugar a celulas epiteliomusculares 
ique se reproducen por si mis mas). 

Lis celulas glandulares son celulas 
alias cjiie se encuentran al reded or del 
disco basal y de la hoc a. y sec ret an una 
sustancia adhesiva para la fijacion y a 
veccsuna burbuja de gas para la flotation. 


Hacv 230 artos. Abraham Trombley se 
sorprendio a I desnibrir cjiie las socciones 
aisladur: del tallo de la hidra podian 
regent* r.irsc y for mar cada una de el las 
un annual complete>. De.sde entonces se 
ban publicado unas 2000 investigaciones 
sobre la hidra. com iniendose esu* 
t&iniMiio cn un me x Ido clasico para el 
sNudio de la diferenciacion moriologica. 
Los mecanismos que regulan la 
morftgenesis tienen gran impoilancia 
praciicj, y la simplicitkid de la hidra se 
prt'sia para estas invest igaciones Sc han 
ck’Naihierro las sustancias quo controlan 
cl dcsarrollo (morlbgenesis), asi como las 
que tleierminan que extreme) del 
jvduni ulo cortado desarrOl!ar;i la \xxta y 
V* tcntaculos. Estas sustancuis pueden 
prcscntar.se en las celulas en 
concentnu'iones extremadamente bajas 
;10 SO 


Los cnidocitos que contienen los 
ncniaUxistos se extienden por toda la 
pklermis. La hidra liene ties tipos fun- 
ponales de nemalocistos: los que pene- 
tran en la presa e inyectan el v one no 
(priictrantes. I'igura 14-3); los que 
envuelven y enredan a la presa (envol- 


ventes); y los que secretan una sustancia 
adhesiva utilizada en la hxomexion y fija- 
cion (glutinames). 

Las celulas scnsoriales estan dis- 
persas entre las denias celulas de ia epi¬ 
dermis, especial men te cerca tie la boca 
y tie los tcntaculos y en el disco basal. El 
ext re mo libre tie cada celula sensorial 
I leva un flagelo. que es el receptor sen¬ 
sorial para los estmmlos qutmicos v 
mecanicos. El otro ext re mo se ramifica 
en finas prolongaciones que forman 
sin apsis con las celulas nerviosas. 

Las celulas nerviosas tie la epider¬ 
mis son generalmenle multipolares (tie¬ 
nen muchas prolongaciones), aunque en 
los cnitlarios mas organ izatlos pueden ser 
bipolares (con dos prolongaciones). Sus 
prolongaciones (axones) forman sinap- 
sis con las celulas scnsoriales y otms celu¬ 
las nerviosas, y uniones con las celulas 
epiteliomusculares y cnidocitos. Hay 
sinapsis unidireccionales (morfologica- 
mente asimetricas) y bitlireccionales con 
otras celulas nerviosas 

Cw((stt'o<iermis. Esta es una capa tie celu¬ 
las que tapiza la cavidad gastrovascular, 
se com pone principalmentc tie gran ties 
celulas epilcliales columnares ciliadas, 
con bases planas irregu la res. Las celulas 
tie la gasimdermis incluyen celulas nutri- 
livomusculares, interstieiales y glandula¬ 
res. 

Las celulas nutrilivomusculares son. 
por lo general, celulas columnares altas 
con bases que se extienden lateralmente 
y que contienen miofibrillas. Estas son 
perpend icu la res al eje tlel cuerpo o de los 
tentdculos. y forman una capa de mus- 
culatura circular. No obstante, esta capa 
muscular es muy debil en la hidra y la 
extension longitudinal tlel cueqx) y de los 


tcntaculos se Neva a calx) principal men - 
te por un incremento del volumcn de 
agua en la cavidad gastrovascular. El agua 
es conducida a traves de la lxx'a median- 
te el batido tie los cilios de las celulas 
nutritivomusculares. l)e este modo. el 
agua de la cavidad gastrovascular actua 
como un csqueleto hidrostatico Asi. 
los dos cilios del ext re mo libre tie cada 
celula tambien sirven para la circulation 
del alimento y tie los fluidos en la ca¬ 
vidad digesiiva. A menu do. las celulas 
contienen un gran niimero de vacuolas 
digestivas. Las celulas en la hidra verde 
( ChlorohydraXG . cbforos, verde + hydra , 
monstruo mitico con nueve cabezas que 
matara Hercules) llcvan algas verdes (z(x> 
clorelas) que dan a las hidras su colora- 
cion. Posiblemente sea este un caso tie 
mutualismo. ya que las algas utilizan el 
dioxido tie carbono tie la respiracion tie 
la hidra para format los compuestos orga- 
nicos miles para el hospetlador. A cam- 
bio, ellas reciben refugio y probablemente 
cuhren otras necesitiatles fisio!6gicas. 

Las celulas interstieiales estan es- 
parcidas entre las bases de las celulas 
nutritives, Se transform an en otros tipos 
celula res cuando es necesario. 

I.as celulas glandulares del liipos- 
toma y de la eolumna secretan enzimas 
digestivas. Las glandulas mucosas que 
rotlean la boca ayudan a la digest ion. 

En la gastrodermis no hay nematocis- 
tos porc|iie esta capa carece de cnidocitos. 

Mesoglea. Esta situada entre la epider¬ 
mis y la gastrodermis y unida a ambas 
capas. 'liene una consistencia gelatino- 
sa y tanto las celulas cpidermicas como 
las gasrrodermicas envIan prolongacio- 
nes dentro tie el la. La mesoglea es una 
capa coniinua que se extiende por el 
cuerpo v los tentdculos. mas gruesa en la 
parte tlel pedunculo v mas fina en los 
tcntaculos. Esta disposition permite a la 
region peilia poder resistir una gran ten¬ 
sion mecanica v proporcionar a los ten- 
taculos una mayor flexihilidad. La meso¬ 
glea ayuda a sostener ti cuerpo. v actua 
como un lipo tie csqueleto elastico. 

locomotion. A diferencia de los polipos 
coloniales, que estan fijos permanente- 
menle, la hidra puede moverse libremente 
por deslizamiento de su disco basal, ayu¬ 
da da por las secret tones mucosas. IJtili- 
zando un movimiento tie «gusano medi- 
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Figura 14-8 

Una hidra captura una pulga de agua 
desprevenida con los nematocistos de sus 
tentaculos. Esta hidra ya tiene en su 
interior otra pulga de agua ingerida 
previamente. 

dor», puede ties plaza rse curvandose y 
apoyando sus tentaculos sobre el sustra- 
to. Incluso puede pleganse sobre si misma 
y, formanclo una burbuja de gas en su 
disco basal, flotar hacia la superficie. 

Alimentacion y digestion. Las hiclras se 
alimentan de pequenos cmstaceos y ane- 
lidos, y esperan a sus presas con los ten¬ 
taculos extendidos (Figura 14-8). Las pre¬ 
sas que rozan sus tentaculos pueden 
encontrarse arponeadas por baterias de 
nematocistos que las paralizan, aunque 


sean mayores que la hidra. Los lentacu- 
los se mueven hacia la boca, que se 
ensancha lentamente. La boca, bien 
lubrificacla con las secreciones muco¬ 
sas, se desliza sobre la presa, la roclea 
y engulle por completo. 

Kl activador que realmente causa la 
apertura de la boca es la forma reducida 
del glutation. que se encuenlra, en alguna 
medida, en todas las celulas vivientes. El 
glutation es liberado por la presa a craves 
de las heridas producidas por los nemato¬ 
cistos, pero la hidra solo devora aquellos 
animales que I i be ran suficiente sustancia 
como pant activar su respuesta alimenta- 
ria. Esto explica como la hidra distingue 
entre DapbnicL que le gusta, y algunas 
otras formas que rechaza. Si ponemos glu¬ 
tation en agua que contenga hidras, cada 
una de ellas realizara los movimientos de 
alimentacion aunque no hay a presas. 

Dentro de la cavidad gastrovascular, 
las celulas glandulares descargan enzi- 
mas sobre el alimento. La digestion se Lni- 
cia en la cavidad gastrovascular (diges¬ 
tion extracelular), aunque muchas de las 
partial las de alimento son dirigidas por 
los pseudopodos hacia el interior de las 
celulas nutritivomusculares de la gastro- 
dermis. donde tiene lugar la digestion 
intracelular. Las celulas ameboides pue- 
den llevar particulas no digeridas hacia 
la cavidad gastrovascular, donde final- 
mente son expulsadas junto con otros 
materiales no digeribles. 


Reproduccion. La hidra se reproduce 
sexual y asexualmente. En la reproduc¬ 
cion asexual, las yemas aparecen como 
evaginaciones de la pared del cuerpo y 
desarrollan hidras jovenes que final- 
mente se desprenden del progenitor. La 
mayor parte de las especies son dioicas. 
Las gonadas temporales (Figura 14-6) 
generalmente aparecen en el otono, 
estimuladas por las temperaturas mas 
bajas y, quiza tambien, por la reducida 
aireacion de las aguas estancadas. Por 
lo general, los huevos maduran en el 
ovario de uno en uno y son fecundados 
por los espermatozoides vertidos en el 
agua. 

Los zigotos sufren una segmentacion 
holoblastica que forma una blastula 
liueca. La parte interna de la blastula se 
delamina para fonnar el endodermo (gas- 
trodermis), y la mesogiea se deposita 
enlre el ectodermo y el endodermo. 
Antes de separse del progenitor, se forma 
tin quiste alrededor del embrion que le 
permit ira sobrevivir durante el invierno. 
Las hidras jovenes surgen en primavera, 
cuando el tiempo es favorable. 

Coionias de hidroides 

Los hidroides que tienen un estado 
medusa en su ciclo vital son mucho mas 
representativos de la clase Hidrozoos 
que las hidras. Para explicar el tipo hi- 
droide (Figura 14-9) a los estudiantes que 
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Figura 14-9 

Ciclo vital de Obelia , en el que se muestra la alternancia de los estados polipo (asexual) y medusa (sexual). Obelia es un hidroide 
caliptoblastido, es decir, sus polipos y sus tallos estan protegidos por prolongaciones del perisarco. Compare con Eudendrium (Figura 14-10). 
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Figura 14-10 

HkJroides gimnoblastidos. A, Eudendrium 
forma una colonia peluda con hidrantes 
desnudos y gonoforos. No existen medusas 
libres. B, Corymorpha es un hidroide 
solitario. Produce medusas libres nadadoras, 
cada una con un unico tentaculo rastrero. 

comienzan, se suele utilizar Obelia en las 
practicas de laboratorio. 

Un hidroide tipico tiene una base, un 
(alio, y uno o mas zoo ides term inales. La 
[use por la que la colonia se fija a I sus- 
trato es un estolon con forma de raiz, o 
hidrorriza. de la cual parten uno o mas 
kilos denominados hidrocauies. La parte 
celular viva del hidrocaule es el ceno- 
sarco tubular, formado por las tres capas 
tipicas de los cnidarios, que rode an al 
celenteron (cavidad gastrovascular). La 
cubierta protectora del hidrocaule es una 
funda quitinosa inerte o perisarco. Los 
polipos individuates, o zooides. estan uni¬ 
dus al hidrocaule. Muchos de los zooides 
son polipos alimentadores denominados 



Figura 14-11 

Medusa cam pan a Polyorchis penicillatus, 
fase medusa de un polipo desconocido. 


hidrantes o gastrozoides. Estos pueden 
ser tubulares, con forma de hotel la o de 
vaso, pero todos tienen una boca termi¬ 
nal y un circulo de tentaculos. En algunas 
formas, como Obelia , el perisarco se con- 
tinua a modo de copa protectora alrede- 
dor del polipo, dentro de la cual puede 
retraerse pant su protection (Figura 14-9). 
En otros, los polipos son desnudos (Figu¬ 
ra 14-10). En algunas formas el perisarco 
es una pelicula fina y poco aparente. 

Los hidrantes, muy semejantes a 
hidras en miniatura. capturan e ingieren 
las presas: diminutos crustaceos, gusanos 
y lan'as, y proporcionan a li men to para 
toda la colonia. Tras realizarse una diges¬ 
tion exiracelular en el hidrante, el caldo 
digestive pasa a la cavidad gastrovascu¬ 
lar cornu n clonde es captaclo por las celu- 
las gastrodermicas. en las que tiene lugar 
la digestion intracelular. 

La circulation dentro de la cavidad 
gastrovascular es una fun cion realizada 
por la gastrodermis ciliada, aunque tam- 
bien es ayudada por las contracciones 
rllmicas y las pulsaciones del cuerpo de 
los hidroides. 

Al igual que las hidras, se reproducen 
asexualmente por gemacion; los hidroides 
coloniales producen nuevos individuos a 
partir de yemas, aumentando asi el tama- 
no de la colonia. Por gemacion se origi- 
nan nuevos polipos alimentadores y tam- 
bien yemas de medusas en la colonia. En 


Obelia estas yemas de medusa se forman 
a partir de un polipo reproduclor deno- 
minado gonangio. Las jovenes medusas 
ahandonan la colonia como individuos 
nadadores libres que maduran y produ¬ 
cen gametos (ovulos y espermatozoides) 
(Figura 14-9). En algunas especies las 
medusas pcrmanecen fijas a la colonia y 
lilxran sus espermatozoides desde alii. En 
orras especies las medusas no se desarro- 
llan nunca y los gametos son pmducidos 
por gonoforos masculinos y femeninos 
(Figura 14-10). De la embriogenesis del 
zigoto resulta una larva planula ciliada que 
nada durante algun tiempo. Despues se 
fija al suslrato y se forma un diminuto poli¬ 
po que origina. por gemacion, la colonia 
hidroide, completando asi el ciclo. 

Las medusas de los hidroides son 
general mente mas pequenas que las de 
los eseifozoos. oscilando entre 2 6 3 mm 
a varios centimetros de diametro (Figu¬ 
ra 14-11). El horde de la campana se mete 
had a dentro forma ndo un velo con 
forma de esiante, cierra parcialmente el 
lado abierto de la campana v se utiliza 
para nadar (Figura 14-12). Las pulsacio¬ 
nes musculares que alternativamenie lie- 
nan y vacian la campana impulsan al ani¬ 
mal con el lado a bora 1 por delante, a 
modo de una debil «propulsion a chorro». 
Los tentaculos unidos al horde de la cam¬ 
pana son ricos en nematocistos. 

La boca. que se abre en el ext re mo 
de un manubrio colgante, conduce a un 
estomago y a cuatro canales radiales que 
comunican con un canal anular a 1 rede- 
dor del horde de la campana. Este se 
cornunica con los tentaculos huecos. De 
esta manera la cavidad gastrovascular es 
continua desde la boca hasta los tenta¬ 
culos y todo el sistema esta tapizado por 
gastrodermis. La nutricion es semejante 
a la de los hidrantes. 

El plexo nervioso se con centra gene- 
ralmente en dos a nil los nerviosos en la 
base del velo. El horde de la campana 
esta provisto de celulas senseriales. For 
lo cornun tambien lleva dos clases de 
organos sensoriales: estatocistos, que 
son pequenos organos del equilibrio 
(Figura 14-12B), y ocelos, que son orga¬ 
nos fotosensibles. 

Medusas de agua dulce 

La medusa de agua dulce Craspeclaais- 
ta souvrbyi (Figura 14-13) (orden Hidroi- 
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Figura 14-12 

Estructura de Gonionemus. A, Medusa con la disposicibn tetr^mera tfpica. B, Vista de una seccion que muestra la morfologia. C, Parte de 
un tentaculo con sus almohadillas adhesivas y filas de nematocistos. D. Polipo diminuto, o estado hidroide, que se desarrolla de la larva 
planula. Puede producir mas pblipos por gemacibn (frustulas), o producir yemas de medusa. 


deos) puede haher evolucionaclo de anle- 
cesores marines en el no Yangtze de 
China. Esta interesante lorma se encuen- 
tra ahora en muchas partes de Europa. 
en lodos los Estados L'nidos y en parte 



de Canada, introducida pmbablemcnte 
con cargamentos de plantas acuaticas. La 
medusa puede alcanzar un diametro de 
20 mm. 

La fa se polipo de esle animal es dimi- 
nuta (2 mm) y tiene una forma muy sim¬ 
ple, sin perisarco y sin tentaculos. Apa- 
recen en colonias de unos pocos polipos. 
Durante mucho tiempo no se reconocio 
su relacion con la medusa, de manera 
que al polipo se le dio un nombre apar- 
te. Microhydra tyderi. Debido a su rela¬ 
cion con la medusa y a la ley de priori- 
dad, umbos, polipo y medusa, deberian 
11 a ma rse Cmsjmlac i ista (Xeolui \ n: c ras- 
l>edon t velo + G. kystis, ampolla). 


Figura 14-13 

Ciclo vital de Craspedacusta, un hidrozoo 
de agua dulce. El polipo tiene tres metodos 
de reproduccibn asexual: por gemacion de 
nuevos individuos, que pueden 
permanecer adhendos al progenitor 
(formacion de una colonia); por 
constriccion de una larva tipo planula no 
ciliada (trustula) que puede moverse 
libremente y generar nuevos polipos; y por 
la produccion de yemas de medusa que 
desarrollan medusas sexuales. 


LI polipo tiene tres metodos de repro- 
duccion asexual, como se muestra en la 
Figura 14-13- 

Colonias Jlof antes 

Los miembros de los ordenes Silonofo- 
ros y Condroforos estan entre los hidro* 
zoos mas especializados. Const ituyen 
colonias polimorficas Hot antes o natla- 
doras forma das por varios tipos de poli- 
pos y medusas modificados. 

Physalia (G. f>bys<iffis\ vejiga), la cara- 
Ma portuguesa (Figura 14-1S). es unade 
dichas colonias, con un flolador iridis- 
cente en to nos azules y rosas que es 
arrastrado por las corrientes superficialcs 
de los mares tropicales. Muchas son 
empujadas hacia la orilla de la costa este 
de los Estados I Iniclos. Los tentaculos lar¬ 
gos y graciles, en realidad zoo ides, estan 
cargaclos de nematocistos y pueden pro¬ 
ducir picaduras dolorosas. Sc cree queei 
Hoi a dor, denominado pneumatoforo. 
se ha originado del polipo larvario origi¬ 
nal. Coniiene un saco, llcno de un gas 
similar al aire, que precede de la pared 
del cuerpo. El flolador actua como una 
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A B 

Figura 14-14 

Estos hidrozoos forman esqueletos calcareos que se parecen al de los autenticos corales. A, Stylaster roseus (orden Stylasterina) se 
encuentra generalmente en cuevas y grietas en los arrecifes de coral. Estas fr^giles colonias se ramifican solo en un piano y pueden ser de 
color bianco, rosa, purpura, o rojo con los extremos blancos. B, Las especies de Millepora (orden Milleporina) forman colonias ramificadas o 
aplanadas, y a menudo crecen sobre los esqueletos corneos de las gorgonias (p. 273), como se ve aqui. Estan generosamente dotadas de 
nematocistos que producen una sensacion de quemadura en la piel humana, lo que justifica su nombre comun coral de fuego. 



Figura 14-15 

Tres colonias de carabela portuguesa, Physafia physalis (orden Sifonoforos, clase 
Hidrozoos), encalladas en aguas someras. Las colonias van a menudo a la deriva hacia las 
playas de los oceanos meridionales, donde son un riesgo para los banistas. Cada colonia, 
formada por individuos polipo y medusa, esta integrada para actuar como un unico 
individuo. Una sola colonia puede tener como mucho unos 1000 zooides. Los nematocistos 
segregan una potente neurotoxina. 


•nodriza-portadora* de futuras genera- 
dones de individuos formatlos por gema- 
cion v que quedan suspendidos en el 
agua. Algunos de los sifonoforos, como 
Stepbal ia y Nec tali a, poseen ca m pa n as 
natatorias y flotador. 


lixisteuna interestnte relation nuitualista 
entre Ph vxilia yd pe q u efto pez 11 a mack) 
SomeusiG.. pastor), que nada con 
absokim seguridad entre los tentaculos 
de la primera. No esta tiaro por que el 
pez no es picado y matado por los 
nematocistos. pero como sucede con el 
pez payaso, que se veia mas adelante, 
Xfmieus posiblemente esta protegido por 
el moeo de su piel, c|ue no provoca la 
destarga de los nematocistos. 


Hay varios tipos de individuos poli¬ 
po. Los gastrozoides son polipos ali- 
mcniadores con un unico tentaculo largo 
que parte de su base. Algunos de estos 
latgcxs tentaculos mlicantes se separan del 
gastrozoide y entonces se les denomina 
dactilozoides o tentaculos Pescadores. 
Fstos aguijonean a la presa y la levantan 
liasta la boca de los polipos alimentatlo- 
res. Hntre los individuos medusoides 
modificados estan los gonoforos. que 


son pcquefios sacos que contienen ova- 
rios o testiculos. 

Clase Escifozoos 

Hsta clase (G. skypbos, copa) incluye 
muchas de las grandes medusas o «ani- 


males copa». Unas pocas, como Cyanea 
(G. kyemos , sustancia azul-oscura) pue¬ 
den alcanzar un difi metro de campana 
que supera los 2 m y los tentaculos 60 a 
70 m de longitud (Figura 14-16). No obs¬ 
tante, la mayoria de los escifozoos flue- 
liian entre 2 y 40 cm de did metro. Ann- 
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Figura 14-16 

Medusa gigante, Cyanea capiffata (orden 
Semeostomos, clase Escifozoos). Una 
especie del Atlantico Norte del genero 
Cyanea , tiene una campana que excede 
los 2 m de diametro. Los Pescadores la 
conocen como «burbuja de mar». 


que la mayor parte flotan en mar abier- 
to, a 1”linos se encuentran a profit ndicla- 
des de 3000 ill; hay un orden, poeo fre- 
cuente, cuyos miembros son .sesiles y se 
fijan por un tallo a las algas y otros ohje- 
tos en el fondo (Figura 14-17). Su colo¬ 
ration puede oscilar desde incoloras a 
malices naranja Inertc y rosa. 

Las cam pa nas de las d if crenies espe- 
cies tienen grosores distintos, ya que pue- 
den tener desde una Ibrma de platillo a 
una forma globosa <> de casco. La capa 
geiatinosa (mesoglea) es inusitadamenre 
gruesa, dando a la campana una consi.v 
tencia firme. FI 93-96% de la «gelatina» es 
agua. list a capa, al contrario que en las 
hidromedusas, comicne celulas ameboi- 
des y libras. Fl movimiento se produce 
por pulsaciones rltmicas de la umbrela. 
Las escifomedusas, a diferencia de las 
hidromedusas. carecen de velo. Fueden 
tener muchos o pocos tentaculos, y estos 
pueden ser cortos, como en Aurelia (L. 
durum . oro) o largos como en Cyanea. 
Aurelia auritai Figura J4-18) es una espe¬ 
cie cornun. de 7-10 cm de diainetro, que 
se encuentra genera I mente en aguas de 
las costas de Fstados llnidos, y que es 
ampliamente ulilizada para el estuclio de 
los escifozoos. 



Figura 14-17 

Thaumatoscyphus hexaradiatus (orden 
Estauromedusas, clase Escifozoos). Los 
miembros de este orden son escifozoos no 
comunes en los que las medusas son 
sesiles y se fijan a las algas o a otros 
objetos. 

Fl horde de la umbrela es festonea- 
do; general mente cad a incision lleva un 
par de pedalias y entre el las se encuen¬ 
tra un organo sensorial clenominado 
ropalia (lentaculocisto). Aurelia tiene 
ocho de estas incisiones. Algunos esc'ilb- 
zoos tienen cuatro, otros dieciseis. Cada 
ropalia tiene ibrma de tiutza y contiene 
un estatocislo hueco para el equilibrio y 
una o dos Ibsetas revestidas de epitelio 
sensorial. Fn algunas especies las ropa- 
lias tambien llevan ocelos. 

La boca se situa en el centre) de la 
subumbrela. Fl manubrio suele ser alar- 
gado y forma cuatro brazos orales cjue 
son utilizados en la captura e ingestion 
de la presa. 

Los tentaculos, el manubrio, y a 
menudo loda la super!icie del cuerpo, 
eslan bien provisros de nematocisios que 
pueden causar picaduras dolorosas. No 
obstante, la limeibn principal de los 
netnatocistos de los escifozoos no es ata- 
car al hombre sino paralizar a las presas, 
que son conducidas hacia los lbbulos 
bucales con la ayuda de los otros tentS- 
culos, o por flexion del borde de la 
umbrela, 

Aurelia , cjut? comparalivamente tiene 
tentaculos cortos, se alimenta de peque- 


nos animales planctbnicos. fistos quedan 
pegados al moco de la supcrficie umhre- 
lar y son llevados hacia las «bolsas ali¬ 
menta rias» del borde umbrelar medianle 
cilios: de ac)ui son recogidos por los lobu- 
los oralcs. cuyos cilios llevan la comida 
a la cavidad gastrovascular. En la gaslro- 
dermis, los cilios mantienen una corrien- 
te de agua que conduce el alimcntovd 
oxigeno a I estomago y expulsa las heces. 

Cassio/wia (L. reina mitica de Ftiopia). 
una medusa comiin de las aguas de Flo¬ 
rida. y Rbizostoma (G. rhiza , raiz + 
stoma , boca), que puede encontrarse en 
aguas mas frias, perreneee a un grupo 
diferente al de Aurelia . poixjue carecede 
tentaculos en cl borde umbrelar y pur la 
esiruciura de los tentaculos orales. Duran¬ 
te el desarrollo los hordes de los lbbulos 
orales se pliegan y se fusionan. forman- 
do canales (brazos o canales braquia 
les) cjue se ramifican inucho. Fstos cana¬ 
les se abren en la supcrficie a intervalos 
IVecuentes por poros denominado.s 
«bocas» y la boca original se obliiera al 
fusionarse los lbbulos orales. Los orga- 
nismos planctbnicos atrapados en el 
moco de los «escarolados» brazos son 
transportados hacia la boca v suben por 
los canales branquiales a la cavidad gas- 
irica mediante cilios. Fn contrast? con las 
cost timbres generalmenre nadadoras tie 
las medusas, Cassiopeia suele encon¬ 
trarse apoyada sobre su exumbreia en 
lagunas poco profundas, por lo c|ue mas 
Cjue a una medusa recuerda a una gran 
flor. Su borde umbrelar se eontrae unas 
20 veces por minulo, creando corrientes 
de agua que condueen el planclon para 
que contact? con el moco y los nemato- 
cistos de sus lbbulos orales. F,n sus teji- 
dos hay abuntlantes algas unicelulares 
simbibticas (zooxantelas). 

Interna mente, el estomago de los esd- 
Ibzoos se expand? en cuatro bolsas gas- 
tricas en las que la gastrodermis se eva- 
gina en pec|ti?hos saliences teniaculares 
denominados fiiamentos gastricos. 
Fstos eslan cubiertos de nematocistos cjue 
paralizan algunas presas cjue aim pudie- 
ran estar vivas. Las hidromedusas care¬ 
cen de fiiamentos gastricos. Desde las 
bolsas, se ramifica un sistema coniplejo 
de canales radiales hacia un canal anu- 
lar perifbrico cjue forma pane de la cavi¬ 
dad gastrovascular. 

Fl sistema nervioso de los escifozoos 
es un plexo nervioso, con una red suhum- 
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Figura 14-18 

Ciclo vital de Aurelia , una medusa marina de los escifozoos. 


bidarque regula las pulsaciones de la 
umbrela y otra. mas tlifusa, que controla 
reacciones locales como la alimentacion. 

Los sexo.s son separados, con las 
gAnudas localizadas en las bolsas gastri- 
cas. La fecundation es interna; el esper- 
maes iransportado at interior de la bolsa 
gjSstricii cle la hembra mediante corrien- 
lesciliares. Los zigotos se pueden desa- 
rrollar cn el agua del mar o cobijar.se en 
los pliegues cle los brazos orales. La larva 
pllnula ciliada se fija v desarrolla un esci- 
fistoma, una forma parecicla a la hidra 
(Figura 1-1-19). Por un proceso de estro- 


bilacion. el escifistoma de Aurelia forma 
una serie de yemas con forma de plati- 
llo, las efiras, y pasa a denominarse 
ahora estr6bilo CHguras 14-18 y 14-19). 
Cuando las efinis se desprenden. se con- 
vierten en medusas maduras. 

Figura 14-19 

Escifistoma ( derecha ) y estrobilos ( izquierda ) 
(fases polipo) de Aurelia aurita suspendidos 
de una roca. El estrobilo de la izquierda tiene 
una efira a punto de separarse. 

Fotograiiado por D. P Wiison/Frank Lane Picture 
Agency Lmtd. 
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Figura 14-20 

Carybdea, una cubomedusa. 


Clase Cubozoos 

Esta clast* era consideratla hasla hace 
poco como u n orden (Cuhomedusas) tie 
los escifozoos. La forma predominance es 
la medusoide (Figura 14-20); el polipoi- 
de es inconspicuo y, en muchos casos, 
desconocido. Algunas medusas de cubo- 
zoos pueden alcanzar hasta 25 cm de 
alt Lira, aunque la mayoria esra enfcre 2 v 
3 cm. La seccion transversal de la cam- 
pan a es casi cuadrangular. Hn el horde 
umbrelar de cada esquina del cuadrado 
se encuentra un tentaculo o Lin grupo de 
ellos. Hn la base de cada tentaculo se 
diferencia una lamina fuerle denomina- 
da pedalia (Figura 14-20). Hxisten ropa- 
lias. El horde umbrelar no es festoneatlo 
y el margen de la subumbrela se pliega 
liacia el interior para format* Lin velario. 
Este funciona como el velo de las medu¬ 
sas de los hitlrozoos, incremeniando la 
eficacia de la natation, aunque es estruc- 
luralrnente distinto. Las cu homed Lisas son 
grand es nadadoras y dcpredadoras vora- 
ces, alimentandose principalmente de 
peces. bis picaduras producidas por algu¬ 
nas especies pueden ser fatales para el 
hombre. 

El ciclo vital complero se conoce solo 
en una especie, Tripedal ia cystophom 
(L. ti% ires + G. pedal ion, rimon). El poli- 
po es diminuto (1 mm de allura), solira- 
rio y sesil. Produce nuevos polipos por 


yemas laterales. que se desprenden y se 
alejan. Los polipos no produeen efiras, 
pasan directamenle a medusas por meia- 
morfosis. 


Chironex jhekeri (G. choir, mano + 
nexis, nadador) es una cubomedusa 
conocida como la avispa de mar. Su 
picadura es bastante peligrosa y a voces 
mortal. La mayoria de los casos mortales 
se him citaclo en las aguas tropicales 
australianas, generalmenie producidos 
por picaduras masivas. Los restigos han 
descrito a las victimas cubiertas por 
«metros y metros de cordones hiimedos 
y pegajosos». Las picaduras son muy 
dolorosas, y la muerre, si ocurre, 
sobreviene en cueslion de minutos. Si 
en 20 minutos la persona no .se muere. 
es posible que se recupere por 
complete. 


Clase Antozoos 

Tambifin denominados «ani males flor», 
son polipos con esra apariencia (Figura 
14-21). X’o presentan estado medusa. Los 
antozoos son todos marines y se encuen- 
tran tanto en aguas profundus como 
superi'iciales, en mares polares y tropi¬ 
cales. Varian mucho en tamafto. y pue- 
den ser solitaries o coloniales. Muchas 
formas eslan provistas de esqueleto. 


La clase liene ires subclases: Zoanta- 
rios (o Hexacorales), formada por las 
anemonas, corales duros y otros; Cerian- 
tipatarios. que incluyen solo a las ane- 
monas lube v los corales espinosos; y 
Alcionarios Ui Octocorales) que com- 
prenden los corales corneos y blandos, 
como los abanicos de mar, las pin mas de 
mar. los pensamientos de mar y otros. Los 
zoanlarios y los ceri anti parados presen- 
tan una estruciura hexamera (de seis o 
multiplo de seis) o simerria polimera, y 
tienen tenlaculos tubulares simples que 
se disponen en uno o mas circulos alre- 
dedor del disco oral. Los alcionarios son 
octomeros (esrructurados sobre un 
modelo de ocho) y siempre tienen echo 
tenlaculos pinnados (con forma de 
pluma) dispuestos alrededor del horde 
del disco oral (Figura 14-22). 

La cavidad gastrovascular es amplia 
y dividida por septos, o mesenteries, que 
son invaginaciones de la pared del cuer- 
po. Alii donde un mesenteric) se extien- 
de hacia el interior de la cavidad gastro¬ 
vascular desde la pared del cuerpo, se 
produce otro diamerralmente opuesto; 
por eso se dice que son pareja En los 
zoantarios los septos no solo son pare- 
jas simelricas sino que tambien son 
pares (Figura 14-23). La disposition de 
la musculatura varia segim los grupos. 
pero generalmente hay musculatura cir¬ 
cular en la pared del cuerpo y longitu¬ 
dinal en los septos. 



Figura 14-21 

Las anemonas de mar son los familiares y 
coloreados «animales flor» de las charcas. 
rocas y pilotes de la zona intermareal. No 
obstante, la mayoria son submareales y su 
bello aspecto no queda a la vista del 
hombre. Estas son las anemonas rosas. 
Tealia piscivora. 
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La mesoglea es un mesenquima que 
conticne celulas ameboides. Hay una 
tendcncia general hacia la simetria birra- 
dial en la disposition septal y en la forma 
de la boca v la faringe. No hay organos 
especiales para la respiration o la excre¬ 
tion. 


Anemonas de mar 

Las anemonas (orden Actiniarios) son 
mas gran ties y macizas que los polipos 
de hidrozoos (Pigura 14-21). La mayorfa 
oscilan entre 5 y 100 mm de diametro, y 
entre 5 y 200 nun de longitude aunque en 
algiin case son tmicho mavores. Algunas 


son completamente incoloras. Las ane¬ 
monas se encuentran en las costas de lodo 
el nuindo, especialmente en aguas calidas. 
8e fijan por sus discos basales a conchas, 
rocas, madera o a cualquier sastmto sumer- 
gido que pueclan encontrar. Algunas exca- 
van en los fondos fangosos o arenosos. 


Figura 14-22 

Piuma de mar Ptilosarcus gurneyi (orden 
Pennatulaceos, clase Antozoos). Las 
plumas de mar son colonias que habitan 
en fondos blandos. A, Colonia completa. 

La base del cuerpo «carnosa» del polipo 
primario esta enterrada en el fondo. Este 
da lugar a numerosas ramificaciones con 
polipos secundarios; en B se muestran 
estos polipos ampliados. Son patentes los 
tentaculos pinnados caracteristicos de la 
subclase Alcionarios. 
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Figura 14-23 

Estructura de la anemona de mar. Los extremos libres de los septos y de los acontios tienen nematocistos que completan la paralizacion de 
lapresa iniciada por los tentaculos. 
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Figura 14-24 

Una anemona que nada. Cuando es atacada por la estrella de mar depredadora Dermasterias , la anemona Stomphia didemon se 
desprende del fondo y rueda o nada espasmodicamente hasta un lugar seguro. 


Las anemonas tienen una forma cilm- 
drica, con una corona de tentaculos dis- 
puescos en uno o mas ctrculos alrededor 
de la boca situada en el disco oral (Figu- 
ra 14-23). La boca. con forma de hendi- 
dnra, conduce a una faringe En uno o 
a mhos ext re m os de la boca hay Lin surco 
ciliado denominado sifonoglifo, que .se 
extiende por denrro la faringe. Por una 
parte el sifonoglifo crea una corriente de 
agua liacia el interior de la faringe. y por 
otra. I os cilios de la faringe dirigen el 
agua hacia fuera. La corriente asf creada 
transporta oxfgeno y expulsa los dese- 
chos. Tambien ayuda al mantenimiento 
de la presion del fluido interno, propor- 
cionando un esqueleto hidrostatico que 
sirve, a falta de un esqueleto verdadero, 
de soporie para los museulos antagoni- 
cos. 

La faringe conduce a una amplia cavi- 
dad gastrovascular que esta dividida en 
seis camaras radiales por seis pares de 
septos priinarios (coinpletos), o 
mesenterios. que se extienden vertical- 
mente desde la pared del cuerpo hacia 
la faringe (Figura 14-23). Las aberturas 
que existen entre las camaras (perfora- 
ciones septales) en la parte superior de 
la faringe eontribuyen a la circulacion del 
agua. Hay septos mas pequenos (incom- 
pletos) que subdiviclen parcialmente las 
grandcs camaras y proporcionan un 
aumento de la superficie de la cavidad 
gastrovascular. HI horde libre de cada 
septo incomplete forma una especie de 
cordon sinuoso llamado filamento 
mesenterico que esta cargado de nema- 


tocistos y de celulas glandulares para la 
digestion. Hn a 1 gun as anemonas (como 
Metridium) los extremes inferiores de los 
filamentos mesentericos se prolongan en 
los acontios, tambien cargados con ne- 
matocistos y celulas glandu lares, que pue- 
den salir al exterior a traves de la boca o 
de pores de la pared del cuerpo para 
ayudar a sujetar la presa o proporcionar 
defensa. Los poros tambien colaboran en 
la descarga rapida del agua del cuerpo 
cuando el animal esta en peligro, con lo 
cual se contrae y se hace pec[ueno. 

Las anemonas son carmvoras, se ali- 
mentan de peces o de cualquier animal 
vivo (y a veces nnierto) cle un tamafio 
adecuado. Algunas especies se mantie- 
nen de pequehas presas que capturan 
media nte corrientes cilia res. 

Kn muchos zoantarios el comporta- 
miento alimentario esta bajo control qui- 
mico. Algunos responden al glutation 
reducido. Hn otros estan implicados dos 
componcntes: asparagina, el activador ali¬ 
mentario, hace que los tentaculos se plie- 
guen hacia la boca, y glutation reducido. 
que induce la deglucion del alimento. 

La musculatura esta bien desarrollada 
en las anemonas. pero su clisposicion es 
bastante diferente a la de los hidrozoos. 
En la mayoria de las especies, las fibras 
longiludinales de la epidermis solo se 
encuentran en los tentaculos y en el disco 
oral, mientras que los fuertes mu sen los 
de la columna son gastrodermicos y se 
localizan en los se pros (Figura 14-23). lx)S 
miisculos gastrodermicos circulares de la 
columna estan bien dcsarrollados. 


La mayor parte de las anemonas pue- 
den deslizarse sob re sus cl i scoped ios. 
Fueden expandir y estirar sus tentaculos 
en busca de pequenos vertebra dos e 
invertebrados, que son recogidos por los 
tentaculos v los netnarocistos y transpor¬ 
ta dos a la boca. Cuando se les molestti, 
las anemonas se contrae n e in vagi nan sus 
tentaculos y el disco oral. Algunas son 
capaces de nadar una cierta distancia 
media nte movimientos ritmicos de lle- 
xion, lo c|ue puede ser un mecanismo 
para escapar de enemigos como las cstre- 
lias de mar y los nudibranquios. Stom- 
pbia , por cjcmplo, al contaclo con una 
estrella de mar depredadora. soltara su 
discopedio y se arras!rani o nadara para 
escapar (Figura 14-24). Esta reaction de 
huida no solo es provocada por el con- 
tacto con la estrella. sino tambien por la 
exposition a sustancias exudadas por 
la estrella o exrractos de sus tejidos. Los 
exudados contienen saponinas esteroi- 
des cjue son toxicas e irritan a casi todtxs 
los in vertebra dos. Los extract os emitidos 
por los nudibranquios tambien pueden 
provocar esta reaccion en las anemonas. 

Las anemonas forman algunas rela- 
cioncs mutualistas inieresantes con otros 
organismos. Muchas especies albergan 
algas simbioticas (zooxantelas) dentro tic 
sus tejidos. de forma similar a la asocia- 
cion coral duro-zooxantelas (cjue se des¬ 
cribin'! dcspu&s en este capilulo), y las 
anemonas se benefician de los produo 
tos de la fotosintesis de las algas (p. 274). 
Algunas anemonas se fijan habituaimen- 
te a las conchas ocupadas por ciertos can- 
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Figura 14-25 

El pez payaso (Amphiprion perideraion) anida en los tentaculos de su anemona 
hospedadora. Los peces payaso no sufren picaduras de su hospedador, pero pueden hacer 
quese confien otros peces y se conviertan en presas de la anemona. 


grejos ermiLinos. LI ermitano fomenla la 
rtlacion buscando su especic favorita. 
que reconoce al laclo, y da masaje a la 
anemona hasta que la desprcndc. Ml can- 
grejo aprieta a la anemona contra su 
caparazon liasia que esta firmcmente fija- 
da. De la anemona, el cangrejo recihe 
cierta proteceion conrra los depredado- 
res, a cumhio la anemona consigue trans- 
porte gratuilo y parliculas de alimenio 
dejatlas por el cangrejo. 

Cieilos peces damisela (peces payaso) 
damilia Pomac^mridos) forma n a soda- 
cionescon grandes anemonas, especial- 
men te en aguas tropicales indopadficas 
(Figura 14-25). Una desconocicla propie- 
daddel moco de la piel del pez hace que 
los nemaux'isitxs de la anemona no se des- 
earguen, pero si a I gun otro pez liene la 
desgracia de rozarsc con sus tenraculos se 
convert ira fad I men te en su alimento. 
Ohviamcnic. la anemona ofrece refugio 
al pez payaso, y el pez puede ayudar a 
ventilarla con sus movimientos, mantener 
a la anemona libre de sediment* >s y hasla 
puede atraer a una victima incauta que 
busca la misma proteceion. 

Algunas anemonas tienen sexos se pa¬ 
rados y otnts son hermafroditas. Las espe- 
cies monoicas son protandricas (pro- 
ducen primero el esperma y luego los 
huevos), Las gonadas se local i/an en los 
bordesde los sept os y la fee unda cion es 
externa o liene lugar en la cavidad gas- 
Irovascular. Del zigoto se clesarrolla una 


larva ciliacla. La reproducion asexual 
genenilmente ocurre por fragmentacion 
del disco pedio o por fision longitudi¬ 
nal y, ocasionalmenle, por division trans¬ 
versal o porgemacion. Fn la fragmenta- 
eion pedial, se rompen pequenos irozos 
del discopedio mientras el animal se 
mueve, y cada uno de los fragmentos 
regenera una pequena anemona. 

Corales zoantarios 

Pertenecen al orden Kscleraclinias. A ve- 
ces se conocen como corales verdaderos 
o peireos. y pueden describirse como 
anemonas de mar en miniaiura que viven 
sobre copas calcareas cjue el los mismos 
secretan (Figuras 14-26 y 14-27). La cavi¬ 
dad gastrovascular del polipo del coral, 
al igttal que el de las anemonas, esta sub- 
diviclida por seplos dispuesros en multi- 
plos de seis (hexameros) y sus tcnUiculos 
huecos rode an a la boca. pero no hay 
sifonoglifo. 

Fn lugar de un discopedio, la epider¬ 
mis secrela la copa esquclelica caliza, 
inluyendo los escleroseptos, que se intro- 
ducen clentro del polipo entre los verda¬ 
deros sept os (Figura 14-27). FI polipo 
vivo puede retraerse en la copa protec- 
tora cuando no se alimenta. Pueslo que 
el esqucleto se secreta por debajo del teji 
do vivo y no hacia su interior, el material 
calcareoes un exoesquelelo. Fn muchas 
colonias de corales el exoescjueleto 



c 


Figura 14-26 

A, Coral copa Tubastrea sp. Los polipos 
forman asociaciones que se parecen a 
grupos de anemonas. Aunque se 
encuentran con frecuencia en los arrecifes 
coralinos, Tubastrea no es un coral 
constructor de arrecife (ahermatipico) y no 
presenta en sus tejidos zooxantelas 
simbioticas. B, Los polipos de Montastrea 
cavernosa se repliegan hermeticamente 
durante el dia, pero se extienden para 
comer durante la noche. como en C. 
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Figura 14-27 

P6lipo de un coral zoantario (orden Escleractinias) en el que se muestran la copa calcarea 
(exoesqueleto), la cavidad gastrovascular, los escleroseptos, los septos, y los filamentos 
septales. 



B 
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Aumento de un polipo 

Figura 14-29 

A, Colonia de Antipathes , un coral negro o 
espinoso (orden Antipatarios, clase 
Antozoos). La mayoria abundan en aguas 
profundas en los tropicos; segregan un 
esqueleto proteico duro que puede ser 
utilizado en joyeria. B, Los polipos de los 
antipatarios tienen seis tentaculos simples, 
no retractiles. El nombre de corales 
espinosos lo deben a las prolongaciones 
espinosas del esqueleto. 



Figura 14-28 

La anemona tubo (subclase 
Ceriantipatarios, orden Ceriantarios) 
extiende sus tentaculos por la noche. Su 
disco oral Neva tentaculos largos alrededor 
del borde, y cortos alrededor de la boca. 

puede hacerse masivo despues de 
muchos a nos, eon la parte viva del coral 
formando una lamina de tejido sobre su 
superficic. Las eavidades gastrovascuhi¬ 
res de los polipos estan todas conectadas 
a traves de esta lamina de lejido. 

.Se reconocen otros tres pequefios 
ordenes de zoantarios. 

Anemonas tubo y corales 
espinosos 

Los miembros de la subclase Ceriantipa¬ 
tarios tienen parejas simetricas de septos. 
pero estos no son pares. Las anemonas 
tubo (orden Ceriantarios) (Figura 1 i-28) 
son individuos solitaries c[ue viven en 
sedimemos blandos del fondo, enterra- 
dos hasta el nivel del disco oral. Ocupan 
tubos. dentro de los euales se pueden 
retraer. eonstruidos mediante secrecioiles 
mucosas y filamentos de organulos pare- 
cidos a los nemaioeistos. Ijos corales espi¬ 
nosos o negros (orden Antipatarios) 
(Figura l i-28) son coloniales y viven fija- 
dos a un sustrato fir me. Su esqueleto es 
de un material corneo v tiene espinas 
A mhos ordenes tienen un numero peque- 
no de es pedes y estan limitados a las 
aguas marinas calidas. 

Corales alcionarios 

1ambifen llamados octocorales, tienen una 
estricta simetria octomera, con ocho tc i n- 
laculos pinnados y ocho septos comple- 
los no parcados (Figura 14-22). Son 
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Figura 14-30 

Polipos de un coral alcionario (octocoral). Observe los ocho tenteculos pinnados, el 
cenenquima y los solenios. Tienen un endoesqueleto formado por espiculas calizas y, con 
frecuencia, con un material corneo de naturaleza proteica que forma un eje axial. 


tod ns cnloniales y las cavidades gastro- 
vasculares de los polipos se conumican 
a lraves de un sistema de tubos gastro- 
dermicos denominados solenios (Figu- 
ra 1-1-30)- lin la mayoria de los alciona- 
rios los solenios atraviesan una mesoglea 
extensa (cenenquima), y la superilcie de 
la colonia esta cubierta por la epidermis. 
El esqueleto se segrega en el cenenqui¬ 
ma v puede estar formado por espiculas 
calizas, suellas o fusionadas, por una pro¬ 
tein;! cornea, o por una combinaeion de 
amigos (ipos. De este modo. el esqueleto 
que so port a a la mayoria de los aleiona- 
rioses un endoesqueleto. La variacion del 
mcxlelo de esqueleto entre las especies 
de alcionarios presta una gran diversidad 
a la forma de las colonias: desde el que 
present a el coral blanclo Gersenia, que 
tiene sus espiculas esparcidns por el 
cenenquima. al de los abanicos de mar y 
otras gorgonia s. con un soporle axial 
resistente (Figura 1 i-31), o al del coral 
organo Tuhifxtm , cjue tiene sus espicu¬ 
las soltladas. El coral pensamiento Reni- 
lldil. ren, ririon + ilia, subfijo) es una 


colonia que recuerda la tlor que le da 
nombre; la colonia esta sustentada por 
un pedunculo corto introducido en el 
fondo marine), y sus polipos estan embe- 
bidos en el lado superior carnoso (Figu¬ 
ra 14-32). HUosarcus (.0. ptilon, pluma + 
sarkos, came) una pluma de mar, es un 
miembro del mismo orden y puede alcan- 
zar una longitud de SO cm (Figura 14-22). 

La elegante Ixdleza de los alcionarios 
-con tonos amarillos, rojos, naranjas y 
purpuras- coniribuve a crear los Sardi¬ 
nes submurinos* de los arrecifes de coral. 

Arrecifes de coral 

Lt mayoria de los esiudiantes habran vusio 
Ibtografias o peliculas C|ue dan una idea 
del vibrante colorido y vida que se 
encuentra en los arrecifes de coral, e 
inc luso, algunos, ban tenido la lortuna de 
poder visitarlos. Los arrecifes de coral 
estan entre los ecosistemas mas produc- 
livos y mantienen una gran diversidad de 
formas de vida. comparable solo a las tie 
las selvas tropicales. Son grandes forma- 



Figura 14-31 

Las colonias de gorgonias, o corales 
corneos (orden Gorgonaceos, clase 
Antozoos) son conspicuos componentes de 
la fauna del arrecife, especialmente en ei 
Pacifico. A, Gorgonia roja Melithaea sp. de 
los arrecifes del Pacffico. B, Una pluma de 
mar, Pseudopterogorgia sp., y C, Un abanico 
de mar Gorgonia venialina del Caribe. 
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Figura 14-32 

Pensamiento de mar Reniiia reniformis 
(orden Pennatulacea, clase Antozoos). Se 
pueden distinguir los ocho tent^culos 
pinnados caracteristicos de la subclase 
Alcionarios. 

ciones de carbonate) calcico (pietlra cali- 
za) en mares rropicales poco profundus 
depositados pur organismos vivos duran¬ 
te miles de anus; las plantas y los aninui- 
les vivos estan eonfinados a la capa supe¬ 
rior del arrecife. donde van anadiendo 
mas y mas carbonate calcico al deposita- 
clo por sus predecesores. Los organ ism os 
mas importames que precipitan carbona- 
to calcico del agua del mar para formar 
los arrecifes son las esdcructinias. com¬ 
ics liermatlpieos (consiructores del 
coral) (Figura 1 -*-26) y las algas corali- 
nas. Estas ultimas no s6lo contribuyen a 
la masa total de carbonato calcico. sino 
que la precipitation del material ayuda a 
mantener unido el arrecife Algunos alcio¬ 
narios e hidrozoos, especialmente Vilte- 
pom sp. (L. mi lie. mil + poms, poro), el 
coral de luego. contribuyen en alguna 
medida a proporcionar material calcareo, 
y una enorme variedad de otros organis- 
mos lo hacen con pequenas cantidades. 
No obstante, los corales hcrmaiipicos (G. 
hernia, soporte, monticulo + typos, ripo) 
parecen esenciales para la formation de 
los grandes arrecifes, ya cpie estos no 
existen donde no viven estos corales. 

Los corales hermatipicos requteren 
calor moderado. Iuz y la salinidad de un 
agua marina no diluida. Esto iimita a los 
arrecifes coralinos a aguas poco profun- 
das, a una latilucl entre 30° norte y 30° 
sur, y los exciuye de areas con flujos de 
agua Iria o zonas cercanas a las desem- 
bocaduras de los principales rtos. con 
acompanamienlo de baja salinidad y alta 
lurbidez. Estos corales requieren iuz, ya 
([tie lienen algas mutualistas (zooxante- 
las) viviendo en sus tejidos. Las micros- 


Lon corales hermatipicos raramentc viven 
por debajn de 30 metros (100 pies) tie 
profundidatl, ya que las znoxuntelas son 
vitales para eltos, v el agua absorlx* lux. 
I's interesante que algunos tlepositos 
I >cl reos de I : i rreci fe (It* cc >m I, 
particularmenle los de las islas y 
atolones de los alretletlores del Pacifieo, 
altanzan un gran espesor -hasta miles 
tie metros-. Sin tluda, los contles y otros 
organ ismos no potlrian ha her crecitlo 
desde el fontlo (.let mar, en la oscuridad 
nbisal. y haber alcanzntlo las aguas poco 
profundas donde la Iuz podna jxmetiar. 
Charles Darwin fue el primero en 
comprendcr que tales arreciles 
comenzaban su crecimiento en aguas 
poco profundas alrcdedor tie las islas 
voltanicas: tlespues. coino e.stas se 
sumergieron lentamente. el crecimiento 
de los coniies se manluvo con la tasa tie 
iuindimiento; asi se juslifica la 
profundidiid tie los dcposilos. 


copicas zooxantdas son muv importan- 
tes para los corales; su folostnlcsis y la 
lijucion del tlioxido de carbono propor- 
cionan molcculas nutrientes para sus luxs- 
pcdadorcs, reciclan component es tie 
tlesccho de 16sforo y niirogeno que de 
otro modo se perderian. y aumentan la 
capacidad del coral para depositar car¬ 
bonato calcico. 

Se reconocen varios lipos de arreci¬ 
fes de coral. Los arrecifes franjeantes 
estan proximos a masas de tierra sin una 
laguna o con una laguna estrecha entre 
el y la costa. I n arrecife de barrera 
(Figura 14-33) se extiende casi paralelo 
a la costa y tiene una laguna mas ancha 
y mas profunda que la tlel arrecife Iran- 
jeante. Los atolones son arrecifes que 
rotlean a una laguna pero no a una isla. 
Estos tipos de arrecifes descienden has- 
tanie abruptumente en su margen del 
latlo del mar. Los buncos de arrecifes 
a parecen a cierta distancia por detras tie 


A 


Cresta de! Llanura del Laguna Playa 

arrecife arrecife 



Figura 14-33 

A, Perfil de un arrecife de barrera. B. Vista desde el aire de una porcion de atolon. A la 
izquierda, el frente del arrecife desciende en el agua profunda; a la derecha, una laguna. 
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l;i pcndicnic del lado del mar en algti- 
nos arrecifes do barrera o en los a w do¬ 
ne*. Hi llamado arrecife de la Gran Barre¬ 
ra, que no cxiiendc 2027 km de longitud 
ya mas tie I n km tie la cost a del none 
Je Australia, realmente es mi eomplejo 
tit* varios tipos de arrecifes. 

Los arrecifes iVunjcantes, de barrera v 
atolones lienen /onas diferenciadas que 
sc caracteri/an por tener distmtos gnqxxs 
dt‘ corales y otros animates. Id lado tlt'l 
arrecife que da a I mar es el f rente del 
arrecife «> talud anterior (I’igura 13-33); 
cs mas o menos paralelo a la eosta y per 
pcntlicular a la dirccdon predominante 
de las olas Se inelina segun deseiende 
hacia el londo del mar, a voces suave- 
men te a I principio y despues brusea 
mente. Hay grupos caraeteristicos de 
corales escleraclinios que erecen en la 
prolundidad del lalud. a gran distancia 
de la crest a, \ en las zonas intermedias 
A |X)ca prolundidad o ligeramente enter 
j^ente. hacia la cima de la parte frontal 
iK jrrecife. esta la cresta del arrecifc. 
La parte superior del I rente y la cresta 
soportan la gran luerza tie las olas, y 
vlelvjn absorber nun ha energta durante 
his tonnentas; entonccs, pedazos de coral 
y otros organismos resultan arrancados v 
arrnjados hacia la I Ian lira del arrecifc 
rjue deseiende haeia la laguna. La parte 
liana del arrecifc recibc asi tin mi pie 
memo de material calcareo que. even 
tualmcntc. se translbrma en arena cora- 
liiiii. La arena se estabiliza por el 
accimicnio de plantas conio la hierba de 
toruiga y las algas coralinas. y se cimetv 
t;i llnalmente en la masa del arrecifc por 
Li precipitat ion de carbonatos. Un arre 
dff no es unu pared intacta que da al 
mar, sino ((tie es muy irregular, con stir- 
cos. cuevas. a be rt liras, canales que lo 
tfraviesan desde la llanura Itasta el fren¬ 
te y agujems profitndos con forma tie 
Ki/:i {«agujeros azules»). Los alcionarios 
ticnden a crecer en estas superficies que 
cstan mis protegitlas de la luerza de las 
olas. asi cumo en la llanura v zonas pro¬ 
fundus del talud anterior del arrecifc. 
Otros muclios organismos habitan en 
fitgares como cuevas o grid as. 

I n enorme numero de especies e 
individuos tie diversos grupos de inver- 
tehiados y de peees pueblan el ecosislc- 
nt.t del arrecife. Por ejemplo, hay 300 
csjKcieS commies dc peces en los arre 
dies del Caribe. y mas tie 1000 en el 


A pesar de su gran valor inirinseco y 
e< on6mico. los arrecifes com linos de 
muchas regiemes eMail siendo vastigadns 
en la aclualidad por diversos laclores, la 
mayoria de origen luimano. Pm ejemplo. 
los fertili/antes agricolas que se lavan en 
el agua desde la tierra. Los peslicidas, asi 
como los sedi memos proeedentes tie 
campos cultivados. tamhien contribuyen 
a la degradation de! arrecife. Los corales 
del Gollo 1‘ersico ban soporiado una 
cantidad sorprendente de 
contaminacion. salinitlad elevatla. y 
ternperamras oscilames -ban sido 
capaces de aguantar mucho mas cjue lo.s 
arrecifes de otras partes del mundo-. No 
obstante, la incognita aun sin resolver es 
si podran resistir el mayor veriido de 
petrdleo emtio jamas provocado por el 
homhre ten la guerra del Gollo tie IW1J 


eomplejo del anrecife de la (Iran Barre¬ 
ra de Australia. I s maravilloso que tal 
diversidatl y productividad pueda man- 
tenerse, ya que los arrecifes cstan bana- 
tlos por las aguas pobres en nutrientes 
del occano abierto. Aunque en el cco- 


Clash icacion del 
i ilo Cnidarios 

Glasc Uitlro/oos <('». hydra, serpiente 
de agua + zoom, animal), solitaries o 
coloniales: polipo asexual y medusa 
sexual, aiiiu]ue lino de los dos tipos 
puede fa liar; hidranies sin mesenterios. 
medusas (cuando se presenttm) con 
velo: tie agua duke y marines. 

Hjemplos: Hydra. Obelfa, Pbysalia. 
Tuhuiaria. 

Clase Fscifozoos (t i sk$)bos, copa 
\ zoom, animal). Solitaries; estado polipo 
red tic it k i o arisen u*; medusa con forma tie 
campana sin velo: mesoglea gelulinosa 
muy engrosada: horde tie la t ainpana o 
umhrela tipicamente eon echo 
eseotaduras provistas de 6rganos 
sensoriales; todos marinos. Hicmplos: 
Aurelia . Cassiofx’ici. Rbizostoma. 

C.Iase CuIk»zoos (G. by bos, curio 
+ zoom animal) Solitaries; estado p6li{x> 
retlucido; set cion transversal de la 
campana tie la medusa cuudrada, con 
tentaculos o gmpos de teniAculos 
st(spendidos de un pcdaiiouui forma tie 
hoja en cada e.squina de la umhrela; 
horde de la umhrela entero, sin velo 
aunque con velarin: todos marinos. 
Hjemplos Irifjedalia CatylxU y/. 

Chiron ex. Ch iropst dm ns. 


si.sicma eniran relativamente pocos 
nutrientes. se desperdicia poco porque los 
organismos interactivos son muy eficaccs 
en el reciclado. jlncluso las heces libera - 
das por los peces, cuando natlan sobre 
los corales, son const!inidas por estos! 

FlI.O Ctenoi OROS 

r'sie (ilo (C i. hteis, hto ios, peine + J)bora, 
pi. de llcvar) comprende menos de 100 
especies. Todos son formas marinas que 
se encuentran en todos los mares, espe- 
cialmente en aguas ealidas. Deben su 
nombre a las ot ho Idas de laminas eon 
forma de peine que usan para la loco- 
mocion. Los nomhres connmes para los 
ctenoforos son “Hucccs de mar» y “gela- 
tinas pci ties*. Los ctenoforos, junto con 
los cnidarios. represen tan los dos uni cos 
iilos con simetrta radial primaria, en con¬ 
trast e con los otros metazoos. t[ue Lienen 
simetrta bilateral primaria. 

Los ctenoforos no lienen nematocis- 
tos, salvo una especie Ufacckelia rubra. 
en honor tie Ernst Haeckel, zoologo ale- 
man del siglo xix) que llevu nematocis- 


CllLSC AlltO/OOS (ti antbos. flur + Znnni 
animal). Todos pohpoN; sin medusas; 
coloniales o solitaries; cavidad 
gastrovascular suixiivklida al menos por 
echo mesenterios o septus provision de 
nematocistos; gonadas endodet micas; 
todos marinos. 

Sulxlase Zoantarios (ti. zoom, 
animal + antbos, tlor + L. ana. como o 
relacionado eon) (llcxacorak^s). Con 
tentaculos simples no ramifit ados; 
mesenterios j>»r pares; anemonas tie 
mar. comics dums y otros. I jemplos. 
Mefridium, Aniboffleurti, let did, 
Astran^ia. Acn>jx>ra, 

Sulx lase Ceriamipatarios NeoLilin 
coml^inat ion tie Cerianiliaria y 
Antipatliaria). (ion tentaculos simples 
no r«unificatlos; mesenterios impares; 
anemonas tuho y corales negros v 
espinosiis. Hjemplos; Cenantbus, 

Ant if >a tbes. St iebt >fn tlh vs 
Sulx lase Alcionarios (t i alkonion. 
espccie de esponja cjue parece el nitlu 
de un tnanin pescador ( aikbn, martin 
pescador) + [.. aria, como o 
relacionado con )» Ocuk'o rales» t <>n 
ocho tentaculos pinnados. ocho 
meseiui-rios completos impares; 
corales corneos y hlarxlos. Hjemplos: 
7)ihifMira. Alcyimium. Gordonia. 
P/exanra. Ren ilia. 
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ins en ciertas regiones de sus tantaculos. 
pero carece do eoloblastos. A pa re n to 
monte, estos nomatocisios son incautados 
a los cnidarios do los quo so alimentan. 

A1 igual que los cnidarios. los cleno- 
fortxs no han avanzado mas alia del grade> 
do organization lisular. No rionon tlelmi- 
dos sistemas do organos on el semido 
estricto dol termino. 

Los cienofdros son animalos nadado- 
ros iibres. exccpto nnas [xxras formas rep- 
la ntes v sesiles. Aunquc son dolicados 
nadadoros y vivon gonoraimonto on la 
superficie dol agua. a voces so encucn- 
tran a considerable prol'undidad. Con I re¬ 
el lencia estan a merced do las mareas y 
do las luertes corriontos. pero escapan do 
las tormontas natlando hacia a ha jo. Aun- 
(|ue on el agua on calma pueden perma- 
necer on position vertical con pequenos 
movimionros. cuando so muoven em- 
plean sus peines (o pa lotas natatorias) 
para propulsarso con el extreme oral diri- 
gido hacia delatUe. Las formas muy modi 
ficadas como Cesium (I. cesium . cintu- 
ron) utilizan adenitis movimientos 
sinuosos del cuerpo para la locomotion. 

Los cuerpos fragile* y Iran spa rentes do 
los cte no loros so von con facilidad por la 
noche cuando cmiton luz (luminiscencia). 

Clase Tentaculados 

7 if jo ref) resent at i i o: 
Meurobracbia 

f’/enrobmebia ((L pleurou, latlo + L. hra¬ 
th ia. brazos) os un tontaculado repro- 
sontativo do osto grupo do ctenoforos. Su 
cuerpo transparence tiene 1.5 a 2 cm de 
diametro (Figura 14-3-tA). Li polo oral 
lleva la boca y el polo a bora I tiene un 
organo sensorial, el estatocisto. 

Peines o paletas natatorias. I n la super¬ 
fine hay ocho handas oquidlstanios tlono- 
minadas filas de peines, quo so extien- 
don como moridianos desdc el polo 
aboral y terminan antes de alcanzar el 
polo oral (Figura 14-35). Cada banda osia 
formada por laminas transversalcs de lar¬ 
gos cilios fusionados llamadas peines (o 
paletas natatorias) (Pigura I I-.50U). Los 
ctenoforos se propulsan batiendo los 
cilios do los poinos. El batido do cada tila 
do poinos comionza on el ox l re mo abo¬ 
ral v progresa sucesivamente hacia el 
exiremo oral. Normalmenle, las <xho I this 


CaRAGTERIsTK'AS DEL 

FILO C.TENOIOKOS 

1 Siinetria birradial: la disposition do 
los canales inlornos y la position del 
par do tentaculos convicrte la 
siiiKiiia radial on una combinacion 
do dos (simetria radial +■ bilateral) 

2. Gencralmentc con forma elipsoidal o 
esfcrica, con peines (paletas 
natatorias) dispuestas nulialmente 
para nadar 

3. Hciodermo, endodermo y una 
mesoglea (ectomesodermo) con 
ttiulas dispersas y libras musculares: 
pueden consttlerarsc triblasticos. 

i Sin nematocistos (excepto en una 
especie). aunque presentan cclulas 
adhesivas (eoloblastos). 

5. Sisiema digestive) lormado por btxa, 
faringe. estomago. una serie de 
canales y jxiros anales. 

(>. El sisiema nervioso consiste on un 
plexo subopidemm o que se concemra 
alrededor do la boca v por dobajo do 
las paletas natatorias: un organo 
sensorial al>oral (cstutocisto) 

7. Sin polimorfismo o con dimorfismo. 

8. Son monoicos: las gonadas (do origen 
endodermito) se situan en la pared 
de los canales digestions, quo estan 
por debajo de las paletas natatorias; 


segmentation dotenninada; larva 
cidipoide. 

9. Luminiscencia comun. 

Comparac:i6n con i.os 
Cnidarios 

I.os ctenoforos se parecen a los 

cnidarios en lo siguiente: 

1 Forma de simetria radial: junto con 
los cnidarios forman el grupo do los 
RadiacL >s. 

2. tije oral-aboral alrededor del dial se 
dispoiien las paries del euerpo. 

3. Ectomesodermu gclalinoso bicn 
desarre>llado (c<>lenquima>. 

1. Sin cavidad oelomica. 

5. Plexo nervmso difuso. 

(\ Careeen tie sistemas de organos 

I>iHeren de los cnidarios en lo 

siguiente: 

1 No forman nematocistos. 

2. Dcsarrollo do cclulas musculares del 
inesencjiiima. 

3. Presencia de paletas natatorias y de 
eoloblastos. 

j \. Tipo do desarrollo en mosaieo o 
determinado. 

5. Generalmente presencia de faringe. 

6. Sin polimorfismo o con dimorfismo. 

7. Nunca coloniales 

8. Presencia de aborturas anales. 




Figura 14-34 

A. El ctenoforo Pleurobrachia sp. (orden Cidipoideos, clase Tentaculados). Su fragil belleza 
es especialmente evidente por la noche, cuando sus peines o paletas natatorias presentan 
luminiscencia. B, Mnemiopsis sp. (orden Lobados, clase Tentaculados). 


Ixilcn al unisono, El animal se desplaza 
asi con la boca hacia clcltmte. Tam bicn 
puede nadar hacia atras invirtiendo la 
tlireccion de la onda. 

Tentaculos. Los dos tentaculos son 

largos, macizos y muy extensibles, y 


pueden retraerse dcnlro de un par de 
vainas tcntaculares Cuando estan 
complelamente extendidos. pueden 
medir IS cm de largo. La superficie de 
los tentaculos lleva eoloblastos. o celu¬ 
las adherentes (Figura 14-36A), que 
segregan una sustancia pegajosa cjue 
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Figura 14-35 

Elctenoforo Pleurobrachia. A, Cortado a la mitad. B, Vista externa. 



Estatolito 



A Coloblasto. una celula adhesiva 
caracteristica de los ctenoforos. B. Porcion 
de filas de peines que muestran las 
laminas de peines o paletas natatorias, 
cada una de ellas formada por filas 
transversales de largos cilios fusionados. 


las de los cnidarios. Kntre la epidermis y 
la gustrodermis ha\ un eolenquima gela- 
linoso C|ue forma la mayor parte del inte¬ 
rior del cuerpo. y eontiene fibras muscu- 
lares y celulas ameboides. Antique las 
celulas mu sell la res derivan de celulas 
ectoderm icas, son independientes y no 
son porciones conirac tiles de celulas epi- 
telioniusculares (en contraste con las tie 
los cnidarios). 

Sistcma digestivo y alimentation. El 
sistcma gaMrovascular consisle en una 
lxx'a, una laringe. un estomago y un sis- 
lema de canales gastrovasailan k s que sc 
ramilican a iraves del eolenquima hacia 
las I Aminas de peines, vainas lentaeu la¬ 
res y otras partes (Eiguru 1 i-35). I lay dos 
canales cicgos que terminal! cerca tie la 
hoca, y un canal aboral que pasa cerca 
del estatocisto y se divide en dos peque- 
nos canales anales. a naves tie los a ta¬ 
lcs se expulsan los materiales no digeri- 
tlos. 

Los ctenoforos viven de pcqucAos 
organ is mos plant tbnicos como copepo- 
dos. Las celulas adhesivas de los lentfl- 
culos de los ctenoforos permilen l leva r 
la presa hasta la boca. La digestion es 
extra cel ula r e intracelular. 

Respiracion y excrecion. Tanto la res¬ 
piration como la excrecion se rcalizan a 
traves de la superficie del cuerpo. 


ulilizan para capturar y retener pcque- 
nos animales. 

Pared del cuerpo. I.as capas celulares 
tic los ctenoforos generalmente son como 


Sistcma nervioso y sensorial. Los cte¬ 
noforos tienen un sistcma nervioso simi¬ 
lar al tie los cnidarios. Esta forma do por 
un plexo subepidermito que se con- 
centra deha jo de cada una de las lami- 


nas tie peines. pero no liav un control 
central como el que se encucntra en 
animales mas complejos. 

El organo seasonal, situado en el polo 
aboral. es un estatocisto. El estatolito cal- 
careo esta sostenido por penaelios tie 
cilios, y todo ello esta eneerrado en un 
receptacult) con forma de campana. Los 
cambios de posit ion del animal modifi- 
can la presion tlel estatolito sobre los 
pcnachos de cilios El ftrgano sensorial 
lambicn esta implicado en la coordina¬ 
tion tlel batitlo tie las filas tie peines, 
pero no en el init io tie su batitlo. 

La epidermis tie los ctenoforos tiene 
alumtlantes celulas sensoriales, por lo 
cjue los animales son scnsiblcs a csti 
mulos quimicos y tie orros tipos. Cuan- 
tlo un elenoloro se pone en eonlacto 
con un estimulo desfavorahlc, a menu- 
tlo invierte el batitlo tie sus laminas tie 
peines y retrocede. Fstos peines son 
muy scnsiblcs al taeto, lo t|ue provoca 
con IVccucncia que se reiraigan clenrro 
tlel cuerpo. 

Reproduction y dcsarrollo. I'leum- 
bmcbui % a! igual tjue olros ctenoforos, 
es monoico Las gonadas se localizan 
en el revestimiento tie los canales gas 
trovaseulares que se encuentran tleba- 
jo tie los peines. Los huevos fecunda- 
dos salen al exterior a traves de la 
epidermis. 

La segmentation tie los ctenoforos 
es determinada (mosaico), ya que las 
tliversus partes tlel cuerpo del animal 
que se formarAn a partir tie catla blas- 
lomero se esiableeen tempranamente en 
la embriogenesis. Si se climina lino tie 
los blastomeros en los primeros estados, 
el embrion resultanie sera dcficicnie. 
Lste lipo tie dcsarrollo tlifiere tlel tie los 
cnidarios. que es regulador (indetermi- 
nado.i La larva cidipoidc, nadadora 
libre, sc parece superfit ialmenie al etc 
noforo adulto y se desarrolla tl i recta- 
tnente. 

Algunos biblogos han conskleratlo 
a los ctenoforos y a algunos de los cni¬ 
darios mils complejos (por ejemplo, algu¬ 
nos antozoos) como irihlasticos. ya cjue 
la naturaleza altamente celular tie la 
mesoglea constiluiria un mesodermo. No 
obstante, otros definen estrictamente a I 
mesotlermo como una cat pa dcrivada tlel 
endodermo; tie este motlo tanto cnida¬ 
rios como ctenoforos serum tliblasticos, 
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Figura 14-37 

Diversidad en el filo Ctendforos. A, Beroe sp. (orden Beroideos, clase Desnudos). 
B, Cesium sp. (orden Cestidos, clase Tentaculados). C. Coelopiana sp. (orden 
Platictenidos, clase Tentaculados). 


Otros ctendforos 

Los ctendforos son criaturas tragi les y 
bellas. Sus cuerpos Ira ns pa rentes res- 
plandecen conio un crista! fino. iridis- 
centes v hrillantes durante el dia y lumi- 
niscentes cn la noche. 

11 no de los ctendforos mas conocidos 
es Beroe (L. una ninla), con no mas de 
100 mm de longitud y SO mm de ancho 
(Figura l i-37). L:s conieo o con forma de 
dedal y aplanadoen el piano tentacular. 
I!n Beroe e Me piano queda definido por 
el lugar donde deberia Lener los tenta- 
culos, ya que tiene una gran boca pero 
carece de aquellos. HI animal es rosa o 
panic j rojizo. Su pared corporal esla reco¬ 
rrida por una cxtensa red canalicular for- 
mada por la union de los canalcs meri- 
dianos y paragastricos. Id einturdn de 
Venus ( Cesium, Figura 1 4-37B) esta muy 
comprimido en el piano tentacular. Tiene 
forma de cinta y puede sobrepasar 1 m 
de largo, con un elegante aspecto cuan- 
do nada en direccion oral. Cleuophuia 
(Cir. ktenos . peine +1.. planus, piano) y 
O>e!<ipla / la ((!. Koilt>s. 1 11 icco + I . plan us. 
piano) (Figura 14-37), son ctendforos 
muy modificados y raros, pero intere- 
santes porque tienen cuerpos discoida- 
les aplanados en el eju oral-aboral y 
adapt ados para re pi a r mas cj tie para 


nadar. I in clenoloro comun a lo largo de 
las costas del Atlantico y del Golfo es 
AluemiopsisiG. niueue. memoria + ops is % 
apariencia) (Figura 14-3-413), ejue tiene un 
cuerpo comprimido lateralmente eon dos 
grandes lobulos orales y tentaculos sin 
vainas. 

Casi todos los ctendforos dan deste- 
Ilos luminiscentes por la noche, espo- 
cialmenle formas como Mnemiopsis 
(Figura 1 t-3413). Los brillantcs destellos 
ejue se ven por las noches en los mares 
del Sur son a menutlo producidos por 
miembros de este filo. 


trestle los anos HO. la explosion cle las 
poblac i on es de At new iopsis lad 17 
ocumdn en el mar Negro y mar de Azov 
iia llevado a las pesqueiias de la zona a 
una decadoncia catastrofica. Los 
ctendforos. intnxlut idos 
inadveriidanienie desde las costas 
americanas con el agua del laslre de los 
barcos. se alimentan de zooplancton, 
incluidos los pequenos crustaceos y 
huevos y larvas de peces. La poblacion 
de Af. h’itlyi, norma Imcnre inofensivo, es 
frenada en el Atlantico por eieilos 
depredation's especializados, pero la 
introduce ion de estos deprcdai lores en 
el mar Negro tiene sus peligros. 


Clasifk acion del 
Im lo C ri NbroROS 

Clase Tentaculados I. Tentaculmn 
tentacuio). Con tenlaeulos; los 
lemaculos pueclen tenor, o no, vainas 
en las que retraerse. Algunos tipos 
son aplanados segun el eje oral-aboial 
para reptar: otros eslan comprimkios 
en el piano leiitacular para eonseguir 
una forma acintada: en algunos las 
lam mas de peines pueden e.star 
confinadas a las formas larvarias. 
Ljemplos; Bleurobrachia, Cesium. 
Clase Desnudos iL mul us. 
desnudo). Sin tentaculos, pero 
aplanados on el piano tentacular; 
boca y faringe a fichu s; canalcs 
gastrovasculaies muy ramificados 
F.jemplo: Beroe. 


FlLOGEMA Y KADIACION 
ADAPTATIVA 

FlI.OC.ENIA 

HI origen cle los cnidarios y cle los cte- 
noforos es oscuro, aunque la hipolesis 
mas apoyada en la actualidad es que los 
filos de Kacliados proceden de un ante 
cesor parecido a una planula, con sime- 
tria radiada. Tal antecesor podria haln.*r 
sido cornu n a los rad i ados y los met a* 
zoos superiores, estos tiliimos derivados 
de una rama cuyos miembros habitual- 
mente reptaban en fondos marinos. Tal 
habitat selection aria la simetna bilateral. 
Otros se hieieron sesiles o formas llotan- 
tes libres. condiciones para las cuales la 
simetria radial es una ventaja selccliva. 
I na larva planula, en la que una invagi- 
nacion se convietle en una caviclad gas- 
trovascular. corresponderia aproximada- 
mente a un cnidario con un ectodermo y 
un endodermo. 

Algunos invesligadores consideran 
que las medusas de los Truqui linos (un 
orden cle la clase I lidrozoos) se semeja a 
un cnidario ancestral por su desatrollo 
directo desde las larvas planula y actinu- 
la a la medusa (F'igura 14-38). FI antcco- 
sor semejanle a un trac|iiilino habria dado 
lugar a otras 1 metis de cnidarios tras la 
evolucion del estado polipo y la alter* 
nancia de generaeiones sexual (medusa) 
y asexual (polipo). Posierionnente. la 
medusa clesaparecio por completo en la 
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Cnidarios ■ 



Hidrozoos 

semejantes 






Otros hidrozoos 


Escifozoos 


Cubozoos 


Antozoos 



Figura 14-38 

Cladograma que muestra las relaciones hipoteticas de las clases de cnidarios y en el que se indican algunos caracteres derivados 
compartidos. Esta hipotesis sugiere que el orden Traquilinos de los hidrozoos retiene el ciclo vital primitivo, separandose antes de la 
evolucion del estado polipo. Observese que esta disposicion hace a los Hidrozoos parafileticos; los hidrozoos tipo traquilino son un grupo 
hermano de todos los otros Cnidarios. 


Fuente: Modificado de H. C. Brusca and G. J. Brusca. Invertebrates. Sinauer Associates, tnc., Sunderland, MA, 1990. 


linen de los antozoos. Si se mantiene el 
orden Traquilinos dentro de la clase 
Hklrozoos. estos resultan parafileticos. Ks 
posible que las investigaciones que se 
realicen en el futuro resuelvan este pro- 
blenia. 

En el pasado se pen so que los cte- 
noforos procedian de un cnidario medu- 
soide, pero esta suposicion ha sido cues- 
tionada recientemente. Las semejanzas 
enlre los grupos son en su mayoria de 
nauiraleza general y no parecen indicar 
unaestrecha relacion entre ellos. Algu- 
nasevidencias moleculares sugieren cjue 
los ctenoforos se desviaron de la Hnea 


de los metazoos despues de las espon- 
jas, aunque antes de los cnidarios v los 
placozoos. 

Radiacion adaptativa 

En su evolucion. ninguno de los dos filos 
se desvia del modelo estructural basico. 
En los cnidarios, tanlo el polipo como la 
medusa estan construidos sobre el mismo 
esejuema. Asimismo, los ctenoforos ban 
adoptado la disposicion de los pcines y 
su simetria birradial. 

Sin embargo, los cnidarios ban obte- 
nido un gran numero de individuos y 


especies, demostrando un sorprenden- 
te grade de diversidad si se consider:! 
la simplicidad de su modelo corporal 
basico. Son depredadores eficaces, y 
muchos se alimentan de presas bastan- 
te mas grandes que ellos. Algunos estan 
adaptados para alimentarse de peque- 
Aas part ten las. La forma de vida colo¬ 
nial esta bien explorada, con algunas 
colonias que alcanzan grandes tamanos, 
como en los corales, v otros, como los 
sifonoforos, cjue presentan un polimor- 
fismo asombroso y una gran especiali- 
zacion de individuos dentro de la colo- 
nia. 
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Parte ill. Diversiducl dr la vida animal 


Resumen 


Los filos Cnidarios y CtenAforos tienen una 
simetria radial primaria; la simetria librc es una 
ventaja para los organismos sesilcs o quo flo- 
tan librcs, ya que los estimulos ambientalcs 
lcs llcgan de tod as las direccioncs por i gual. 
Los cnidarios son. sorprendentcmentc. efica- 
ces dcpredadores ya (pic posecn organulos 
urticantes denoniinados nematixistos. Ambos 
filos son esencialmcntc diblasticos (algunos 
triblasticos. dependiendo de la definition de 
mes(xlermo), con una pared del cuerpo for- 
mada por una epidermis y una gasirodcrmis. 
y entre amba.s una mesoglea. La cavidad 
digestivo-respiraloria (gastrovascular) tiene 
Ixx^a y carece de ano. U>s cnidarios tienen un 
nivel de organization tisular. Tienen dos tipos 
corporales basicos (polipoide y medusoide). 
y rn muchos hidro/oos v escifozoos el ciclo 
incluye al polipo, de reproduction asexual, y 
a la medusa, de reproducci6n sexual 

Su organulo exclusivo, el neniatocisto, es 
producido por un cnidoblasto (del cual deriva 
el cnidocito) y esta enrollado deniro tie una 


capsula. Cuando se descaigan. algunos tipos de 
nematocistos penetran en la presa e inyeetan 
veneno. La descarga scefectua al increment ar¬ 
se la presit>n hidrostirica interna por la alia piv- 
si6n osmotica del interior de la capsula. 

La mayoria tie los hidrozcxxs son colon ia- 
les y marines, pern otros son dulciacukolas, 
como las hideas de agua duIce que se mues- 
tran liabitualmente en las clases prActicas. Lis 
hidras tienen una forma polipoide tipiea pero 
no son colon i ales y earecen de esta do medu¬ 
sa. La mayor parte de los hidrozoos marine is 
son colonias ramificadas fbrmadas por muchos 
polipos (hidrantes). Li medusa puede nadar 
libremente o permanecer unida a la colonia. 

Los escifoztxxs .son las medusas lipicas, en 
los que la forma predominante es la medu¬ 
soide y muchos tienen un estado polipoide 
poco a pa rente. Los eubozoos son predomi- 
nantementc medusoides, dentro de los cuti¬ 
les se ineluyen las peligrosas avispas de mar. 

Los anlozoos son tod os marinos y poli- 
poides: no tienen estado medusoide. Lassub- 


clases mas importantes son: zoantarios (con 
simetria hexamera o polimcra) y alcionarios 
(con simetria octbmera). Los ordenes mas 
nutnerosos de los zoantarios con tienen las 
anemonas de mar. solitarias y sin esqueleto. 
y los corales petreos, (jue son principalmen- 
te colon tales y secretan un exoesquelcto cal- 
careo Los corales petreos son los compo- 
nentes basicos tie los arrecifcs coralinos, que 
son habitat de gran bclleza. produtlividad e 
importante valor eeologieo y econbmico. Los 
alcionarios agrupan a los corales blantlosy 
corneos, muchos de los cuales son importan- 
tes y be 11 os componentes de los arrecifes. 

Los ctenbforos son birradiales y nadan 
median to <xho filas tie peines. Los coloblas* 
los, eon los que eapiuran las presas, son cann- 
teristicos de este filo. 

Los cnidarios y etenoforos posiblemente 
ban deriva do de un antecesor parecido a una 
larva planula de los cnidarios. A pesar de su 
nivel tie organization relarivamente simple, 
los cnidarios son un importante filo 


Cuestionario 


1 lixplique la ventaja selectiva tie la 
simetria radial pani los animales sesiles 
y de vida flotation!. 

2. <Cklilies son las earaeteristicas mas 
importantes que diferencian ;il lllo 
Cnidarios de otros filos? 

3. Nombre y diferencie las clases del filo 
Cnidarios. 

1. Di.stinga entre polipo y medusa 

5. Kxplique los mecanismas de descarga 
de los nematexistos. ,;De que niodo 
puede mantenerse una presibn 
hidrostatica tie una atmosfera dentro del 
nematocisto basta (jut* reeibe un 
estimulo de expulsion? 

6. /Que caracteristica in usual tiene el 
sistema nervioso de los cnidarios? 

7. Dibujc una bidra y rotule las principales 
partes del cuerpo. 

8. Noinbre y cite las funciones tie los 
principales tipos celulares de la epidermis 
y la gastrcxlcnnis tie una hidra. 

9. /;Que estimula el comportamiento 
alimentario tie una hidra? 


10. Defina los siguientes icrminos relativos 
a los hidroides: hidrorriza, hidrcxaule, 
cenosarco, perisarco, bitlrante, 
gonangio, manuhrio, estatocisto, ocelo. 

11. Cite un ejemplo de una colonia de 
hidroz<x>s flotante y muy polimorfica 

12. Distinga los siguientes terminos entre si: 
estatocisto y ropalia; escifoniedusa e 
hidrometlusa; escifisloma, estrbbilo y 
efira; velo, velario y pedal ia; zoantario y 
aleionario. 

13. Defina los siguientes terminos 
relaeionados con las anemonas: 
sifonoglifo; septos primarios o 
mesenterios; septos incompletos; 
filament os septa les; acont ios; laceration 
podia. 

1 i. Describa tres interacciones especificas 
de las anemonas con organismos que 
no son presas. 

13. Compare el esqueleto de los corales 
zoantarios y alcionarios. 

16. Los arrecifcs de coral generalmente se 
limiian a distrtbuciones geograficas de 


aguas marinas p<xo profun das. /;C6mo 
ex plica esto? 

17. Lspedficamenle ,;que tipos de 
organismos son mas importantes en el 
deposito de carlx>nato ciilcico en los 
arrecifcs de coral? 

18. /;Cbmo contribuyen las zcxwantelas al 
biencstar de los corales bermatipicos? 

19. Distinga los siguientes terminos entre si 
arrecifc franjeante. arrecifc de barrera, 
atolones, arrecifes de bajio. 

20 ,;Cuales son las earaeteristicas mils 
importantes del filo Ctenbforos que los 
tli.stinguen de otros filos? 

21 A :bmo nadan los ctenbforos y como 
obtienen su alimento? 

22. Compare los cnidarios y los etenoforos: 
cite cinco earaeteristicas semejantes y 
etneo diferentes. 

23 jfCuftl cs la bipotesis que prevalece 
sobre el origen de los filas de animates 
rad ia dos? 
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obstante, tienen un pa pel mas 
important# en la precipitacion de! 
carbon inorgan ico parprocesos de 
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and 1 lall. Un fratado sobre la fisiologta 
y ecologfa de las anemonas al alcance 
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178( 1): 113-132. Se describe la 
degradacion sufrida por los arrecifes en 
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Los animates 
acelomados 

Filo Platelmintos 
Filo Nemertinos 
Filo Gnatostomulidos 
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aV m ^ 0 
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* JT< K.^ j ' V . 

1 h. i f ti - rw i* ' V 



Ycndo liacia delante 

Para animates que pasan su vicla quietos y a la cspera. como 
lo liacen la mayoria cte los micmbros de los lilos de radiados 
que hemos visio en cl capflulo anterior, la simchia radial cs 
perfecta. I n lado del animal cs tan important como cualquiei 
olio paia delectar una presa que puede wnir en cualquicr 
dircccion Pero si tin animal bust a activamcnie su comida, un 
lugar para gua averse y una pareja para reproducirse. requk-rc 
una sene distima vie estrategias y una nueva organization. F.I 
movimiento aclivo y dirigido precisa de tin cuerpo alargado, 
con una cabeza anterior y una cola posterior. Ademas, un lado 
del cuerpo queda liacia arriba (dorsal), niientras que otro, 
especializado para la locomotion, queda liacia aha jo (ventral), 
Id resuliado cs un animal de simetrta bilateral, cuyo cuerpo 


puede tlividirse en do* partes que son imageries es[xvular< - 
solamente por un piano de simetria. Ademas, como es niejui 
saber donctc se va que donde se lia estado ya, los organosdc 
los seniidos y los centros cte control nervioso tienclen a 
conccnlrarse en la calx*za. Ksto se conoco como cctalizannn 
Por tamo, la celalizacion y la simetria bilateral primaria 
evoluciotiaron conjuniameiitc. 

Los tres filos de animates acelomados tjue se tralan en zM 
capilulo no presentan grandcs avances de organizaekVi sobrt* 
los radiados. exceplo In simetria. Las conseeuencias evolutive 
de tal avancc son. sin embargo, enormes por si solas, ya i|«v 
este es el tipo de simetria que presentan lodos los animate* 
su peri ores. ■ 
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POSICION EN EL REINO ANIMAL 

1. Los platelmintos o gusanos pianos, los 
nemertinos o gusanos cinta y los 

gnu tost omulidos o gusanos con 
mantlfluilas son los grupos mas 
sencillos con simetria bilateral 
primaria. 

2. Kslos filos lienen un unico espaclo 
inierno. hi cavidad digestiva, con la 
region comprentlida entre el 
ectodernio v el endodermo rellena de 
mesodermo en forma de fibras 
musculares y mesenc|uinia 
(parenquima). Pueslo que carecen de 
celoma o de pseudocelonia, se han 
ilenominado animalcs acclomados, y 
por poseer ires capas germ inales Lien 
definidas han sido llamados 
triblasticos. 

3. Los organos de los animales 
acclomados presenian una mayor 
especializacion y division del trabajo 
que los de los animalcs radiados, ya 
que el mesodermo hace posible la 
forma cion de mas organos. Por eso 
se dice que los acclomados han 
alcanzado un nivel de 
organizacion de organos y 
sistemas 

i. Perteneeen a la division prorostoma de 
los animalcs bilaterales, tienen 
segmentacion espiral y. al nienos los 
plalelmintos y los nemertinos, 
presenian segmentation deierminada 
(en mosaico). 


Lustres filos de que trata esie capitulo 
lienen la organizacion mas simple den¬ 
im de los bilaterales, un grupo de filos 
que incluye al resto del Rcino Animal. 
Se train de los Plalelmintos (G. platys. 
aplanado + helm in. s’, gusano) o gusa- 
nos pianos; los Nemertinos (G. Nemer- 
les, una de las nereidas, la infaliblc), o 
gusanos cinia y los Gnatostomu lidos 
tG . gnatboSy mandfbula + stoma . boca 
- [.. ulus, diminutivo), o gusanos con 
mandibula. Kslos filos solo rienen un 
espacio inierno, la cavidad digesriva. y 
la region comprendida entre el ecto- 
dermo v el endodermo esta rellena cle 
mesodermo en forma de libras muscu¬ 
lares y mesenquima (parenquima). 
Dado que carecen de celoma o de 
pseudocele, se denominan animalcs 
aceloniados (Figura 15-1), y por poseer 
ires capas germinales bien definidas. 


Aportaciones biologicas 

1. Los animalcs acclomados han 
desairollado el plan de organizacion 
bilateral basico que ha sido cxploiado 
ampliamenie en el rcino animal. 

2. El mesodermo se desarrolla como una 
eapa germinal embrionaria bien definicbi 
(triblasticos). lo que permite una gran 
variedad cle lejidos. organos y sistemas. 

3. Junto con la simetria bilateral, se ha 
establecido la cefalizaci6n. Hay una 
cierta centra I izacirtn del sistema 
nervioso, evidente en cl sistema de 
tipo de escalera de cuerda 
encontrado en los plalelmintos. 

i. Junto con la musculatura 

subepidermica hay tambien un sistema 
mesenquimatico de fibras musculares. 

5. Son los animalcs mas sencillos con 
sistema excretor. 

6. Los nemertinos son los animalcs mas 
sencillos con sistema circulatorio con 
sangre y un tubo digestivo 
unidireccional. Aunque no lo 
consideren a si tod os los zoologos, la 
cavidad del rincocele de los nemertinos 
es leenicamenle un celoma, pero como 
es puramentc una pane del mecanismo 
tie la proboscide. prol)ablemente no 
tenga significado evolutive. 

7. En los ires filos aparecen estrucluras 
unicas v especializadas. Los habitos 
para sir os cle nuichns platelmintos han 
conducido a muchas adaptaciones 
especializadas, como los organos de 
sujecion. 


reciben el calii’icalivo de triblasticos. 
Los acelomados presenian mas espe¬ 
cial izacion v division del trabajo entre 
sus organos ciue los animales radiados, 
puesio que el mesodermo hace po- 
sible la elaboracion de mas organos; 
por eso se dice que han alcanzado un 
nivel de organizacion de organos y sis¬ 
temas. 

I'stos filos perteneeen a la division 
prolostoma de los Hi late rales y tienen 
segmentacion espiral Lipica. Poseen cicr- 
ta centralization del sistema nervioso, eon 
una concentracion de neivkxs en la parte 
anterior y una disposicion de los cordo- 
nes y conectivos de tipo escalera de cuer¬ 
da en la parte inferior. Tienen sistema 
excretor (u osmorregulador), y los nemer- 
rinos tambien lienen un sistema circula- 
torio y un tubo digestivo unidireccional, 
con boca y a no. 



Ectodermo 


Parenquima 

(mesodermo) 


mesodermico 


Tubo digestivo 
(endodermo) 


Figura 15-1 

Organizacion corporal de un acelomado. 


Filo Platelmintos 

El rermino «gusano» se ha empleado 
ampliamenie para animalcs i n vertebra- 
dos bilaierales, alargados v sin a pend i- 
ces. En un tiempo, los zoologos consi- 
deraron que los gusanos (Vermes) eran 
un grupo por si mismos que incluia un 
conjunto cle formas muy diversificadas. 
Este conjunto no natural ha sido redasi- 
ficado en varios filos. \o obstante, los 
zoologos lodavia se refieren, por rracli- 
cion. a varios de estos grupos como 
«gusanos pianos*, «gusanos acinlados», 
“gusanos redondos», “gusanos segmen- 
tados», y asi sucesivamente. 

Los platelmintos han derivado de un 
antecesor que, probablemente, tenia 
muchas caracterisiicas como las de los 
enidarios. incluida una mesoglea gelali- 
nosa. Sin embargo, la susliiueion de la 
mesoglea gelatinosa de los enidarios por 
mi parenquima mesodermico celular 
supone la base para una organizacion 
mas compleja. Id parenquima es una 
forma de lejido «empaquetado» que con- 
riene mas celulas y fibras c|ue la mesoglea 
de los enidarios. En algunos platelmintos, 
al menos, el parenquima esta compues- 
to por los euerpos celulares no contrac- 
riles de celulas musculares, es dear, que 
el euerpo celular que conliene el nuelco 
y otros organulos esta conectado a una 
porcion coniractil alargada, del mismo 
modo c|iie las celulas epiicliomuseularcs 
de los enidarios (Figura M-7). 

Los platelmintos varian en lamario 
desde un milimelro o menos a much os 
metros de longirud de algunas tenias. Sus 
euerpos aplanados pueden ser como una 
hoja delgada y amplia, o largos y con 
forma cle cinta. 

Los plalelmintos incluyen formas cle 
vicla libre v parfisitas. pero los miembros 
nadadores de vida libre perteneeen exdu- 
sivamenle a la clase turbelarios. linos 
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Figura 15-2 

Planaria tenida. 

pocos turhelarios son simbiontes o para- 
sitos, pcro la mayona estan atlaptados a 
clcslizar.se sobre los fondos de las aguas 
marinas o dnlces, o viven en In gates muy 
humedos en la tierra. Muchos, especial- 
menic las especies mayores, se encuen- 
tran bajo piedras y otros objetos tlurcxs en 
los arroyos cle agua cl nice o en zonas lito- 
rales del oceano. 

La mayona de las especies de mrbe- 
larios son marinas, antique hay unas 
pocas de aguas dnlces. Las planarias 
(Figura 15-2) y algunos otros frecuenian 
lagos y charcos de manantiales; otros pre- 
fieren aguas rapiclas de arroyos de mon- 
tanas. Algunas especies aparecen en 
manantiales calienles y clams. Los flirbe- 
larios terrestres se encnentran en Inga res 
humedos bajo piedras y troncos. En los 
E.siatlos llnidos hay alrededor de seis 
especies de turhelarios terrestres. 

Todos los miembros de las clases 
Monogeneos y Tremaloclos ( las duelas) 
y la clase de los Cestodos (las tenias) son 
parasitos. Muchos de los monogeneos 
son ectoparasitos, pero todos los trema- 
todos y los cestodos son endoparasitos. 
Muchas especies lienen ciclos vitales incli- 
rectos con mas de tin hospedador; el pri¬ 
mer hospedador es con f'recuencia tin 
invertebrado, y el hospedador final es 
generaImenle un vertebrado. Id hombre 


CARACTERLSTICAS DEL FII.O 

Platei.mintos 

1. I res capas germinales (triblaslicos). 

2. Simetria bilateral: polaridad 
clcfinida de los extremos anterior y 
posterior. 

3. Cuerpo aplanado 
dorsoventralmente: ahertifiks oral y 
genital principalmenre en la 

.superfide ventral. 

4. La epidermis puede ser celular o 
sincitial (dliada en algunos); con 
rabditos en la epidermis de la mayona 
de los turhelarios; la epidermis es un 
tegumento sincitial en monogeneos, 
trematodos y cestodos. 

5. Sistema muscular en principio en 
forma de funda y de origen 
mesodermico: tlebajo cle la epidermis 
hay capas de libras circulares, 
longitudinales y a voces oblicuas. 

6. Sin ningun espacio interno en el 
cuerjx) salvo el tuho digestive) 
(acelomados); espacios entre los 
organos rellenos de parenejuima, una 
forma de tejido conjuntivo o 
mcsgnquima. 

7. 'Puho digestive incompleto (tipo 
gastrovascular): falra en algunos. 

H. Sistema nervioso formado por tin 
par de ganglios anteriores, con 


sirve como hospedador pant cieito niime- 
ro de especies. Algunos cstados larvarios 
pueden tener vida libre. 

Ciase Turbelarjos 

La mayorfa de los turhelarios son gusa- 
nos de vida libre con una longituol com- 1 
prendida entre 5 mm o menos y 50 cm. 
En general, estan cubiertos de una epi¬ 
dermis ciliada, la mayona son gusanos 
(jiie replan, combinando los movimien- 
tos ciliares con los muscuJares para su 
locomocion. La boca esta en el lado ven¬ 
tral. Al contrario cjue los trematodos y los 
cestodos, tienen ciclos vitales sencillos. 

Como tradicionalmente se admite, los 
turhelarios forman un grupo parafiletico. 
Ciertas sinapomorfTas muestran que algu¬ 
nos turhelarios estan filogenelieamente mas 
proximos a los trematodos, monogeneos 
y cestodos c|uc a los clemas turhelarios, Por 
ejemplo, en algunos turhelarios el vitelo 
para nutrir a los embriones en desarrollo 
esla contenido en la propia celula huevo 


cordones nerviosos longitudinales 
conectados por nervios 
transversalcs y localizados en el 
mesenquima en la mayona de los 
cases; en las formas primitivas es 
similar al de los cnidarios. 

9. Organos sensoriales sencillos; 
algunos con ojos. 

10. Sistema excretor formado pordos 
canales laterales con ramas que 

I leva n celulas flamigeras 
(protonefridios): falla en algunas 
formas primitivas. 

11. Sistemas respiralorio, circulatorio y 
esqueietico inexistentes; canales 

I in ft ti cos con celulas libres en 
algunos trematodos. 

12. Muchas formas monoicas; sistema 
repixxluctor complejo; en general con 
gonatlas, conduct os y organos 
accesorios hien desarrollados; 
fecundacion interna; dcsanollo directo 
en las formas de vida libre nadadoras v 
en aquellas con un unico hospedador 
en el ciclo vital; en general indirecto en 
los parasites internos en los que puede 
lull xt un ciclo vital complicado, con 
frecuencia con varies hospedadores. 

13. Clase Turhelarios, la mayona de vida 
libre; las clases Monogeneos, 
Trematodos y Cestodos. lolalmente 
parasitas. 


(endolecito), v la embriogencsis muestra 
la tipica scgmentacion espiral determina* 
da dc los protostomos (p. 109). Para los 
platelmintos se considera ancestral el huevo 
endolecitico. Los otros turhelarios mas 
todos los trematodos, monogeneos y ces¬ 
todos muestran una condition dcrivada en 
la epic la celula huevo contiene ningun o 
muy poco vitelo, y este es proporcionado 
por celulas procedentes de organos deno¬ 
mination vitclarios. GeneraImente, un 
grupo de celulas con vitelo .se combina con 
el xigolo en el interior de la cascara del 
huevo (ectolecito), afectando tie tal forma 
a la segmentation que el modelo espiral 
no se distingue. Por tamo, los turhelarios 
ectolecitos parccen formar una rama junto 
con los trematodos. monogeneos y cesto¬ 
dos por la extiusi6n de los turhelarios 
endolecitcxs. Otro caratter, el sistema adlie- 
sivo cluoglantlular (se describe mas ade- 
lante) muestra que los turhelarios cntlole- 
citos tambien son para filet icos; la presencia 
de tlos glandulas mucstra que algunos tuf- 
belarios endolecitos forman una rama con 
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Faringe 


Intestino 


Boca 


Figura 15-3 

Esquema del tubo digestivo en dos ordenes de turbelarios. A, Tricladidos. 
B, Policladidos. 



Figura 15-4 

Pseudoceros hancockanum. un turbelario marino 
policlado. Los policlados marinos son muchas 
veces grandes y de colores vistosos. Los pdlipos 
naranjas de Tubastrea aurea, un coral hermatfpico, 
y Aplidium cratiferum, un tunicado colonial 
(Capitulo 26) con un aspecto cartilaginoso, tambien 
aparecen en la fotografia. 


los platdminlos ectoleciros con la exclu¬ 
sion cle las otras lincas de turbelarios enclo- 
ledtos. Por consigniente, el termino tur- 
helariose usa acjui por la simplicidad de 
laoiganizacion y cle presentaci6n, ya que 
se train de un gmpo artificial. Otras carac- 
teristicas valiclas para distinguir los orde¬ 
nes cle los lurbelarios son la forma del 
intestino (presente o ausente. simple o 
rjmificado. diseno de la ramificacion) y la 
faringe (simple, plegada, bulbosa). Excep- 
loen d orden Policladidos (G. poly, mo¬ 
dus + klculos . ramas), los turbelarios con 
pevcxs endolecitos tienen un intestino sim¬ 
ple o carecen de el y tienen una faringe 
simple. En unos pocos no exisle una farin- 
ge reconociblc. Los policlados tienen una 
faringe plegada v un intestino muy ramill- 
cado (Figura 15-3). Incluyen muchas for¬ 
mas marinas de lama no moderado a gran¬ 
de (cle 3 a mas de 40 mm) (Figura 15-4) y 
la gran ramificacion del intestino esta corre- 
lacionacla con el gran tamaiio de los lur¬ 
belarios. Los miembros del orden Tridadi- 
dos (G. (reis. tres + klculos . ramas). 
induidos en el grupo ectolecitos f'ormado 
porplanarias cle agua dulce, tienen un 


intestino con tres ramas (Figura 15-3). 

Los miembros del orden A cel os (G. 
ti, sin + koilos, hueco) son considerados 
como los menus moclificados desde la 
forma ancestral. Son pequenos y tienen 
boca. pero no cavidad gastrovascular ni 
sistema excretor. La comicla pasa a t raves 
de la lx)ca o la faringe al interior de espa- 
cios temporales que estan rodeados por 



Faringe 

Musculos circulates 
Epidermis 

Celula glandular 


Cavidad faringea 

Epitelio columnar 

Musculos parenquimaticos 
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Rabditos 


Celula de rabditos / Intestino \ Cordon nervioso 

Parenquima Musculos farfngeos Cilios 

Figura 15-5 

Seccion transversal de una planaria a traves de la region faringea, que muestran las 
relaciones de las estructuras del cuerpo. 


mesenquima. dondc celulas fagociticas 
gastrodermicas digieren la coniida inlra- 
celularmente. 

Forma y funci&n 

Epidermis, musculature, Kocomocion. 

Las planarias de agua dulce, como Ditge- 
sict (primeramente llamada lit tplcm aria, 
pero cambiacla por prioridad a Dugesia, 
dedicada a Duges, primero en desciibir la 
forma en 1830), peitenecen a los tricladi- 
dos y son muy usadas en los laboratories 
cle practices de men tales. Li cubierta exter¬ 
na es una epidermis ciliada apoyada en 
una membrana basal, Contiene rabditos 
en forma de varilla cjue, cuando se des- 
cargan en el agua. se h inch an y forma n 
una funda mucosa protectora alrededor 
del cuerpo. tin la superflcic de la epider¬ 


mis se abren celulas mucosas glandularcs 
(Figura 15-5). En la epidermis de la mayo- 
ria cle los ordenes cle turbelarios se 
encuentran organos adhesivos duo-glan- 
dulares. Eslos conslan de tres tipos celw- 
lares: celulas glandularcs viscosas, celulas 
cle liberacion y celulas cle anclaje (Figu¬ 
ra 15-6). kis secreciones cle las celulas vis¬ 
cosas fijan aparentemente las microvello- 
sidades cle las celulas al sustrato. y las 
secreciones cle las cedulas de liberacion 
proporcionan un mccanismo qiumico de 
rapido clesprendimiento. 

En la pared del cuerpo. por deha jo de 
la membrana basal de los turbelarios hay 
capas cle fibras musculares que corren 
circular, longitudinal y diagonalmente. 
Una red cle celulas parcnquimaticas. 
desarrolladas a parlir del mescxlermo. He- 
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Figura 16-6 

Reconstruccibn de una glbndula adhesiva doble del turbelario Haplopharynx sp. Hay dos 
giandulas viscosas y una de liberacion, que estan situadas por debajo de la pared del 
cuerpo. Las celulas de anclaje estan situadas en el interior de la epidermis, y una de las 
giandulas viscosas y la de liberacion estbn en contacto con un nervio. 


nan los espacios entre las musculos y ios 
organos viscerales. Lis celulas parenqui- 
maticas en algunas, tal vez en totlas, las 
planarias no son celulas independientes, 
sino las porciones no contractiles de las 
celulas musculares. 

Las planarias muy pccjuenas se mue- 
ven mediante cilitxs. Otras se mueven por 
desli/amienio, con la eabcza ligeramen- 
te levantada sohre una via mucosa secre- 
lada por las giandulas adhcsivas margi- 
nales. FI hutido de los cilios epidermicos 
arrastra al animal a traves de la via muco¬ 
sa. mientras que se observa como pasan 
desde la cabeza hacia detras ondas mus¬ 
culares ritmicas. Los grandes policlados 
y los turbelarios terrestres se arrastran 
media nte ondulaciones musculares, de 
un modo parecido al de los caracoles. 

Nulricion y digestion. 1*1 tulx) digestive) 
consul de boca, faringe e intestine) (Figu¬ 
ra 15-3). La faringe. encerrada en una 
vaina fanngea (Figura 15-7), abre poste- 
rionnente justo en el interior de la Ixxa. a 
traves de la cual puede salir (Figura 15-7;. 
FI intestine) tiene ires ramas o troncos muy 


ramificados. uno anterior y dos posterio- 
res. FJ con junto forma una cavidad gas- 
trovascular revestida de epitelio colum¬ 
nar (Figura 15-7). 

Las planarias son principalmente car- 
nivoras, alimentandose especialmente de 
peejuenos Crustacea*. nematodos, rot ite¬ 
ms e insectos Pueden detectar alimento 
a c ierta distancia mediante los (jiiimio- 
rreceptores. Fn redan a sus presas en 
secreciones de las mucosas y de los rab- 
dilexs. Lis planarias agarran sus presas con 
su extreme) anterior, enrollan su cuerpo 
alrededor de su victima. extienden su 
proboscide y absorben peejuenos peda- 
zos de comida. Las secreciones intest i- 
nales contienen enzimas proteoliticas 
para la digestion extraccftular. Los tro- 
zos de alimento son succionados al inte¬ 
rior del intestine), donde las celulas fago- 
citicas de la gastre>dermis completan la 
digestion (intracehilar). La cavidad gas- 
trovascular se ramifica por todo el cuer¬ 
po. y el alimento se absorbe a traves de 
sus paredes hacia el interior de las celu¬ 
las del cuerpo. La comida no digerida se 
expulsa por la faringe. 


Fxcrecion y osmorregulacion. Lx 

cepto en los acelos, el sistema osmorre- 
gulador de los turlxdarios consta de pro- 
lonefridios (organos ex ere to res y 
osmorreguladores con su extreme) inter- 
no cerrado) con celulas flamfgcras 
(Figura 15-7A). La celula llamigera liene 
forma de copa con un penacho de cilios 
que se extienden desde su cara interna. 
Fn algunos grupos de turbelarios se da 
una condicion evolutiva derivada, en la 
que el protonefridio forma un entrama- 
do. esto es. el horde de la copa sc con- 
tinua en expansiones en forma de dedo 
tjue se enirelazan con expansiones simi- 
lares de una celula tubular. F.l espacio 
(lux) tie la celula tubular se continua en 
conductos coleciores tjue finalmenic se 
abren al exterior mediante poms. FI bati- 
do de los cilios (que recuerda a una 
llama vacilante) proporciona una presibn 
negativa para extraer fluido a traves de 
las delicadas interconexiones entre la 
celula llamigera y la tubular. General- 
mente la pared del conducto fuera tie la 
celula llamigera posee pliegues o micro 
vellosidades t|ue prolxiblemente acman 
en la reabsorcion de ciertos iones o mo- 
leculas. 

Fu los distintos lurlx-larios puede halier 
un unico protonefridio o de uno a cuatro 
pares. Fn las planarias se anastomosan en 

Lon organos cxsniorregulatlores 
conocidos como nefritllOs aparecen en 
muchos in vertebra dos. Cuando estan 
cernidos por su extremo inierno se 
denominan protonefridios. pero 
cuando se abren a un espacio celomico 
|X)r tlieho extremo, reciben el nombre 
de nietanel'ridios Hay una amplia 
variedatl en a mhos tipos, tie Ion mas 
simples a los mas complejos, jx*ro los 
protonefridios se consitleran 
general men te cornu mas priniilivos. 


una red a lo largo de cada lado del animal 
(Figura 15-7) y pueden vaciarse a traves 
de muchos nefridioporos. Se puede tlecir 
t|ue esie sistema es principalmente osmo- 
rregulador ya que en los turbelarios man- 
nos. que no tienen que expulsar exceso 
de agua. esta reducido o falta. 

Los restos metalxMicos se eliminan en 
gran parte por difusion a traves de la 
pared del cuerpo. 
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Nucleo Flagelos formando la «llama>» 



Celula 

flamigera 


Figura 15-7 

Estructura de una planaria. 

A, Sistemas reproductor y 
osmorregulador, mostrados en 
parte. El esquema de la 
izquierda es una celula 
flamigera. B, Diagrama del tube 
digestivo y del sistema nervioso 
en escalera. Se muestra la 
faringe en posicion de reposo. 

C. Faringe saliendo a Iraves de 
la boca ventral. 
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Respiration. No hay organos respira- 
lorios. El intercam bio de gases riene lugar 
a [raves de la superficie del cnerpo. 

Sistema nervioso. LI sistema nervioso 
mas primitive) de los turbelarios, encon- 
iradoen algunos acelos, es un plexo ner¬ 
vioso subepidermico parecido a I plexo 
nervioso de los cnidarios. Otros turbela¬ 
rios tienen, ademas del plexo nervioso. de 
uno a cinco pares cle cordon es nervio- 
sos longitudinales situados bajo la capa 
muscular. Los turbelarios mas evoluciona- 
dosiienden a tener un menor numero de 
cordones. Las planarias cle agua clulce tie- 
nenun par ventral (Figura 15-713). Los ner- 
vios conectivos Forman un modelo de tipo 
escalera de cuerda. FI cerebro es una masa 
bilnhulada cle celulas ganglionares cjue sur- 
gen anteriormente clesde el cordon ner- 
viaso ventral. Fxcepto en los acelos. que 
tienen 11 n sistema difuso, las neuronas se 
xganizan en tipos sensoriales, motores y 
de association -un importante avance en 
la evolution del sistema nervioso. 

Organos sensoriales. La locomo¬ 
tion activa en los turbelarios se ve favo- 
recidi no solo por la cefalizacion del sis- 
lemu nervioso, sino tambien por los 
winces en el desarrollo de los organos 
de los senticlos. Los ocelos, manchas 
oculares sensibles a la lux, son comunes 
en los turbelarios (Figura 15-2). 

Lascelulas tactiles y quimiorrecepto- 
ras son ahundantes por el cuerpo, y en 


las planarias Forman organos definiclos 
en las auriculas (lobulos con aspecto cle 
orejas a los lados cle la cabeza). Algunos 
tambien tienen estatocistos para el equi- 
librio y reorreceptores para apreciar la 
direccion cle la corriente. 

Reproduction y regeneracion. Mu- 

chos turbelarios se reprotlucen tanlo ase- 
xualmente (por division) como sexual- 
mente. Asexualmente, las planarias cle 
agua duIce se constrinen por detras de la 
faringe v se separan en clos animales, 
cada uno de los cuales regenera las par¬ 
tes perdidas -un sistema rapiclo cle incre- 
mentar la poblacion-. Hay pruebas de 
que una densidad de poblacion recluci- 
da va seguida de un incremento en la 
lasa tie division. Fn algunas formas como 
Stenostomum (G. s ten os, estrecho + 
stoma, boca) y Microstomam (G. mikros , 
pequeflo + stoma . boca), en los que hay 
bi partition, los individuos no se separan 
en seguida, sino que permitnecen uni- 
dos formando cadenas cle zooides (Figu¬ 
ra 15-813 v C). 

La considerable capacidad cle rege¬ 
neracion de las planarias ha proporcio- 
nado un interesante sistema para estudios 
experimentales del desarrollo. Por ejem- 
plo, una porci6n extraida de la mitad de 
la planaria puede regenerar una nueva 
cabeza y una nueva cola. No obstante, la 
portion mantfene su polaridad original: 
la cabeza crece en el extreme) anterior y 


Ganglios 



( 


la cola en el extremo posterior. Un cxirac- 
to de la cabeza anacliclo a un medio de 
cullivo que contenga animales decapita- 
clos impedira la regeneracion cle nuevas 
cabezas; esto sugiere que las sustancias 
de una regi6n suprimiran la regeneracion 
cle la tnisma region en otro nivel del cuer¬ 
po. Se pod nan cilar muchos otros expe¬ 
rt mentos. 

Los turbelarios son monoicos (her- 
mafroclitas) pero practican la fecunclacion 
cruzada. Durante la epoca de reproduc¬ 
tion, cada individuo desarrolla los orga¬ 
nos masculinos y femeninos, que gene- 
ralmente se ahren en un poro genital 
comun (Figura 15-7A). Despues cle la 
copula, uno o mas huevos fecundados y 
algunas celulas con vitelo se encierran en 
un pequeho capullo. Los capullos se lljan 
por pequeftos pedunculos a la cara infe¬ 
rior cle piedras o plantas. Los embriones 
emergen como jovenes que parecen atlul- 
ros maduros. Fn algunas formas marinas, 
a partir de los huevos se desarrolla una 
larva ciiiada cle vida libre. 

Clase Trematodos 

Los trematodos son toclos duelas parflsi- 
tas y, cuando adultos, se encuentran casi 
todos como endoparasitos de vertebra- 
dos. Tienen piincipalmente forma cle hoja 
y son esrructuralmente similares en 
muchos aspectos a los turbelarios ectole- 
citos. La mayor tliferencia se encuentra cn 
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Figura 15-8 

Algunos pequenos turbelarios de agua dulce. A. Phagocata tiene numerosas faringes. B y C, La 
division incompleta produce series de zooides que permanecen unidos durante algun tiempo. 


la cubierta del cuerpo, o tegumento, quo 
no esta provisto de cilios en el adulio. 
Ademfis, en comun con los monogeneos 
y los cestodos, los cuerpos celulares estan 
luindiclos debajo de la capa externa (Figu¬ 
ra 15-19) y capas supcrficiales muscula- 
res, y cornunican con la capa externa 
(citoplasma distal) mediante prolongacio- 
nes que se extienden entre los musculos. 
Dado que el citoplasma distal es continue), 
sin membranas celulares, el tegumento es 
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Figura 15-9 

Esquema de la estructura del tegumento 
del trematodo Fasciola hepatica. 


sincitial Hsta disposicion epidermica 
peculiar esta relacionada probablemente 
con las adaptaciones al parasitismo, pero 
de Forma poco clara todavia. 

Otras adaptaciones estructurales al 
parasitismo son mas aparentes: diversas 
glandulas de penetracion o glandulas que 
producen el material del quiste; organos 
de lijacion como ventosas o ganchos; una 
capacidad reproductora inenementada. For 
otra parte, los trematodos conservan varias 
caracteristicas de los turbelarios, como un 
tubo digestive) bien desarrollaclo (pero con 
la boca en el extreme) anterie)r cehSIico), 
y sistemas reproducton excretor y ner- 
vioso similares, asi como una musculatu- 
ra y un parenquima que estan modifica- 
de>s solo ligeramente en comparacion ce)n 
los turbelarios. Los organos de los senti- 
dos estan poco desarmllados. 

Las subclases de los Trematodos, los 
Aspidogastros y los Didime>zoideos, son 
grupos |^ec]uenos y poco conocidos, pero 
el de los Digeneos (G. cits, doble + genos, 
raza) es un grupo grande con muchas espe- 
cies de importancia m6dica y ece)nomica. 

Subclase Digeneos 

Ce>n raras exce pci ones, los trematodos 
digeneos tienen un cicle> vital indirecto, 


siendo el primer hospedador (interme- 
diario) un molusco. y el hospedador 
definitlvo (en el que ocurre la repro- 
duccion sexual, a voces denominado ulti¬ 
mo hospedador) un vertebrado. Fn algu- 
nas especies inlerviene un segundo 
hospedador intennediario, incluso a veces 
un tercero. FI grupo se ha diversificado 
ampliamente y sus miembros parasitan a 
casi toda clase de vertebrados. El grupo 
habita, segun las especies, una gran varic- 
dad de localizaciones en su hospedador: 
iodo el tubo digestive), el sistema circu- 
latorio, y los tractos respiratorio, urinario 
y reproductor. 

I no de los fenomenos biologicos mas 
asombrosos del mundo es el ciclo vital de 
los digeneos. Aunquc los ciclos cle clife- 
rentes especies vanan mucho en del a lie, 
un ejemplo tipico incluiria los estados 
adulto, huevo. miracidio, esporocisto. 
redia, cercaria y metacercaria (Figura 15- 
11). FI huevo pasa generalmente del hos- 
pedador definitive) a sus heces y debe 
alcanzar el agua para su desarrollo pos¬ 
terior. Fn el la eclosiona dando una larva 
ciliada de vida libre, el miracidio, que 
penetra en los tejidos de un caracol. 
donde se transforma en un esporocisto 
FI esporocisto se reproduce asexualmente 
para producir mas esporocistos o cierto 
numero de redias Las redias, sucesiva- 
mente, se reprcxlucen asexualmente para 
format* mas redias o para producir cer- 
carias. De esta forma, un unico huevo 
puede dar lugara un enorme numero de 
descendientes. La cercaria emerge del 
caracol y penetra en un segundo hospe¬ 
dador intermediario o se enquista en la 
vegetacion u otros objetos para conver- 
lirse en metacercaria. que son las due- 
las juveniles. FI adulto procede de h 
metacercaria cuando estc esiado es comi- 
do por el hospedador definitive). 

Algunos de los mas serios parasites 
humanos y de animales domesticos per- 
tenccen a los digeneos. FI primer ciclo 
vital digenerico invest igado fue el de Fas¬ 
ciola hepatica (L. fasciola, peejueno haz, 
handa), que causa «puirefaccion del higa- 
do» en ovejas y otros rumiantes. El adul- 
to de la duehi vive en los canaliculos 
hepaticos del higado, y los huevos pasan 
a las heces. Despues de la eclosion. el 
miracidio penetra en tin caracol y sc 
transforma en esporocisto. May dos gene- 
raciones de redias, y la cercaria se enquis¬ 
ta en la vegetacion. Cuando las ovejas u 
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Figura 15-10 

Estructura de la duela del higado del hombre, Clonorchis sinensis. 


otros rumiantes (a veces el hombre) 
comen la vegetacion inlestada, la meta- 
cercaria se desenquista y crece. dando 
1 ugar a una duela joven. 

Clonorchis sinensis: duela del 
higado del hombre 

Clonorchis (G. clan, rama + orchis\ testi- 
culos) es la duela del higado del hombre 
mas importance, y es comun en muchas 
regiones del Oriente, especialmente en 
China, sur de Asia y Japon. Con frecuen- 
da tambien infesia gates, perros y cer- 
dos. 

Estructura. Hstos gusanos varian entre 
10 y 20 mm de longitud (Figura 15-10). 
Su estructura es en casi todo la tipica de 
muchos trematodos. T'ienen una vento- 
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Parte Hi Divers id ad tie la villa animal 


sa oral y una venlosa ventral. 1*1 tube 
digestivo const a de faringe. un esofago 
musailar v dos ciegos intestinalcs largos 
sin ramificar. El sistema excrctor cons- 
la tie dos tubulos pmtonefridiales, con 
ramificaciones provistas de celulas fla- 
migeras o hulbos. Los tubulos sc linen 
para formal' una vejiga median;! (.[lie abre 
al exterior. 1*1 sistema nervioso, como 
el de los turbekirios, esla eonipuesfo por 
dos ganglios cerebroitlet>s conectados a 
cordones longiludinales que rienen 
conecrivc>s rransversa 1 es. 

HI sistema re prod tie tor es herma- 
frodiia y com pie jo. El sistema masculine) 
esta compuesto por dos testiculos i a mi¬ 
ll ca dos v dos vasos eferentes que se 
linen para formar un unico vaso defe- 
rente, este se ensancha en una vesicula 
seminal para continual' en un conduc- 
to eyaculador que termina en la abertli¬ 
ra genital. AI con t ratio que muchos tre- 
matodos. (Jo north is no tiene un organo 
copulador cvaginable, el cirro. Ml sistema 
fenienirio contiene un ovario ramificado 
con un con o ov id tic to. al que se mien 
los conductos del receptaculo seminal, 
el vitelario y el ootipo. Ml ootipo esta 
rodcado de una masa glandular, las glan- 
dulas de Me hi is, de I unc ion descono- 
cida. desde la que sale hacia el poro 
genital un litero muy replegado. La 
fecundation cru/ada entre los individuos 
es cornun, y el esperma se almaoena en 
el receptaculo seminal. Cuando se libera 
del ovario un ovulo. se une con un esper- 
mato/oide y un grupo de celulas vitelinas 
y es lecundado. Dis celulas vitelinas libe¬ 
ra n una cascara de material proieico que 
se esiabili/a por una reaction quimica, se 
le aftaden las secreciones de las ghinilu- 
las de Mehlis y el Imevo pasa al uiero. 

Ciclo vital. HI habitat normal de los 
adultos son los canallculos hepaticos 
h uma nos y de otros mam items comedo- 
res de peces (Figura IS-1 I). Los luievos, 
que contienen un miriacidio cada uno. 
se vierlen a I agua con las heces, pero no 
eclosionan hasta cjue no ban sido ingcri- 
dos por un caracol Parafossantins o de 
generos afines. Los huevos. no obstante, 
pueden vivir durante algunas semanas en 
el agua. En el caracol, el miracidio pene- 
tra en los tejidos y se transforma en el 
esporocisto (una cstruciura en forma de 
bolsa con celulas germinativas emhrio- 
narias), que produce una general ion de 


redias. La redia es alargada. con un tubo 
digestivo. un sistema nervioso. un siste¬ 
ma excreior y muchas celulas gcrminales 
en fase de desarrollo. La redia pasa al 
higado del caracol, donde las celulas ger- 
minativas com in nan su desarrollo y pro- 
ducen cercarias con forma de renacuajo. 

La cercaria escapu a! agua, nada hasta 
que se encuenira con un pez de la familia 
cipiinidos, y enlonces perlbra en los mus- 
culos o bajo las escamas. Aqut las cerca¬ 
rias pierden si is colas y se enquistan como 
metacercarias. Si un mamifero come pcs- 
cado infest ado, el quiste de la metacerca 
ha se disuelve en el intestino. v las duelas 
jovenes migran por el conducto biliar, 
donde se transl orman en adultos. Acjui las 
duelas pueden vivir entre 15 y 50 anos. 

El electo de las duelas en el hombre 
depende principalmente de la extension 
de la infestation, que, si es fuerte. puede 
causar cirrosis pronunciada del higado y 
la mueile. Los casos son diagnoslicados a 
lraves del examen de las heces. Mara evi- 
tar la infect ion, todo el pescado utilizado 
para comer doberia ser bien cocinado. La 
destruction de los caracoles portadores tie 
estados larvarios es un meiodo de conirol. 

Schistosoma: duelas de la sangre 

La esquistosomiasis. infection por due¬ 
las tie la sangre del genero Schistosoma 
(li. schistos, dividido + soma, cuerpo). se 
clasifica como una tie las printipales 
enfermedades infecciosas del mundo, con 
200 mi Hones tie personas infectadas. Li 
enfermedad se lia difuntlitlo extensa- 


Dcsgraciadamcnte, algunos proyectns que 
intenlan elevar el nivel de villa en algunos 
paiscs tropitales, como el de la Gran Presa 
de Aswan en Egipto, han inerementado el 
predoininio ile la esqiiistosoiniasis al creai 
m;is habitat para el caracol hospedador 
intermediaric). Antes de que fuera 
consiruida la presa. las 500 millas del rio 
Nilo entre Aswan y El Cairo estaban 
sujelas a inundaciones anuales: la 
alternancia tie inundaciones y sequias 
mala ha inui Ims caracoles. Cuairo anos 
despues de cjue se lenninam la presa. el 
predoininio de la esquistosomiasis se 
habia inerementado siete veees a lo largo 
de este inimo de rio. 1:1 predoininio en los 
peso kI ores alrvdedoi tiel Jago por encima 
de la presa aumento desde un nivel muy 
bajo a un 70%. 


inentv cn gran parte tie Africa y parte tic 
Sudamerica. cl Pacifico, Oriente Medio y 
Extremo Oriente Ml antiguo nomhre 
generico es LiUharzia (de Theodor Bil- 
liar/, parasilologo aleman c|ue descubrin 
Schistosoma haematobium) y la infection 
flic Jlamada bilhar/iasis, un nombre aim 
usado en muchos sitios. 

Las duelas de la sangre tlificren de 
muchas onus duelas en que son tlioitas 
y ticncn dos ramas del tubo digestivo. 
unidas en un unico tubo en la parte pos¬ 
terior del cuerpo. El macho es ancho y 
maci/o, y tic tie un surco ventral largo 
posterior a la ventosa ventral, el canal 
ginecoforo. Este rodea a la Membra, 
larga y delgada (Migura 15-12). 

Tres especies son responsables de hi 
esquistosomiasis en el hombre: V man- 
son /, que vive primariamente en los vasos 
que irrigan el intestino grueso; S. faponi- 
cum. t|iie se encuenira frecuentemenic 
en los capilares del intestino delgado, y 
v. haematobium . cjue vivc en los capila- 
res de la vejiga urinaria. S mansonic s 
comim en /onus de Africa. Urasil. none 
de Sudamerica y las Indias Oecklentales; 
los principales hospetladores interme- 
tliarios son los caracoles del genero 
Biomphalaria. El .S', baenuttobium esui 
extendido predominantemente en Africa, 
usando caracoles del genero Bulimts y 
/ 'bvsnps is como pr i n ci pa I es h os ped ado¬ 
res intermediaries. El S. japonicnm es ta 
confinatlu al Extreme) Oriente y sus lar 
vas se hospedan en algunas de las espe¬ 
cies del genero Oncomelania. 

El modelo tie ciclo vital de las duelas 
de la sangre es similar en lotlas las espe¬ 
cies. Los huevos se expulsan con las 
heces humanas y con la orina; llegun al 
agua y eclosionan dando miracklios cilia- 
dos, que deben encontrar a I tipo reque- 
rido de caracol en poeas boras para 
sobrevivir. En el caracol se transforman 
en esporocislos, que prcxlucen otra gene- 
racion de esporocistos que a su vez ori¬ 
ginal) las cercarias directamente, sin for- 
macion de redias. Las cercarias esc a pan 
del caracol y nadan hasta que eniran en 
contacto con la piel desnuda del hombre 
Penetran en la piel. perdiendo sus colas 
en el proceso, y alcan/an un vaso san- 
quineo por el que entran a I torrente 
circulatorio. No existe estado de meta- 
cercaria. Los esquistosomas jovenes se 
dirigen a los vasos sanguineos del siste¬ 
ma pona hepatico y pasan un peiiodode 
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A 


desarrollo en el higtido antes de migrar a 
■B silios canitterisiicos. Conlorme hi hem- 
bra adulia lihera los huevos, son empu- 
jadns tie algun modo a l raves de los cupi- 
bres y del intestine) o de la vejiga. y se 
expulsan con las heces v la orina, segun 
las especies. Muchos huevos no siguen 
•"4cdilicil camino, y son arrastrados por 
il flujo sanguineo desde el higado a otras 
.reus, dimde se convierten en centros tie 
inflamat ion y tie reacciones lisulares 
I.G6 principales efectos tie la esquisto- 
icimiasis son protlucidos por los huevos. 
lin .V mausoni y S japoniami, los hue 
vos producen ulceracion y abscesos en la 
Jared intestinal y hemorragia con diarrea 
y dolor abdominal. De forma similar, 
S haematobium produce ulceracion tie la 
Tired de la vejiga, con hematuria y mic- 
./mes dolorosas. U>s huevos. arrastrados 
il higado o a otros sitios, causan smtomas 
.■vviados con los organos tlonde se alo- 
gn Cuando estan retenitlos en el let ho 
capiktr del higatlo, impiden la circulat ion 
y causan cirrosis. una reaction librilhr que 
•wertiere con la luncion hepdtica. De las 
ires species, .V. haematobium es consi- 
iJer.ula como la menos grave y S.japoui- 
itf/jjcoino la mas grave. HI pron6stict) es 



dilicil en las infecciones fuertes tie S. jafx>- 
nicum sin tratamiento precoz. 

HI tnejor control se electua etlucando 
a la poblacion para climinar sus deposi¬ 
tories higienicamente. un problcma cliff- 
cil para la genre |X>btv que habita en con- 
diciones primitivas o insalubres. 


Si bien el mejor conlrol de la 
estjiiistosomiasis es el tratamiento 
adetuado de los deset hos corporales. 
otras estrategias se ban propuesto con 
cxilo tlilerenle: la quiniiotenipia, el 
conlrol del vector y la vacuna. HI 
devarrollo tie una vacuna es objelo tie 
imichas invest igacioncs. pero loth via no 
se dispone de una vacuna eficaz I 1 
control tie los vectores |xjr gestion 
ambiental y [x>r metlios biologic os 
pa race promeler. El control biologico 
incluye la introduccion tie especies tie 
caracoles, eangrejos y pet es que sc 
coman a los caracoles \ ectores. 


I stjuistosomiasis de la piel (sarna del 
nadador). Se conoccn varias esjxries tie 
esquistosomas de varios generos que out - 



Figura 15-13 

Abdomen humano mostrando 
esquistosomiasis de la piel provocada por la 
penetracion de cercarias de esquistosomas, 
incapaces de completar su desarrollo en el 
hombre. La erupcion y la picazon se produce 
por la sensibilizacion a las sustancias 
alergenicas liberadas por la cercaria. 

san sarpullitlo o dermatitis cuando sus cer- 
curias. que son incapaces de continual* su 
desarrollo, penetran en cl hospetlatlor 
(Figura 13). Has cercarias de varios 
generos cuvos hospedadores normales 
son pajaros norteamericanos causan der¬ 
matitis en los hanistas tit* los lagos del 
norte: La gravetlatl del sarpullitlo aumcn- 
ta con un numero creciente tie contactos 
con los organismos o sensibilizacion I )es- 
pues de la penetracion, las cercarias se 
fijan y mueren |X)r los metanismos inmu* 
nitarios tlel hospetlatlor. y lilvran sustan¬ 
cias alergenicas que prcxlucen la sarna. La 
situat ion es mas una molestia que una 
seria amenaza contra la saluti. pero podria 
representar perditlas economit as a las [x*r- 
sonas (jut* dependen de los negocios tuns- 
ticos alrededor tie los lagos infestatlos. 

Paragoninms: due las del pulmdn 

Se conocen varias especies tie Paramo 
nimtts{Ci. para, cerca de + gouimus, 
generar). una tluela que vive en el pul 
mon de sus hospedatlores. una gran 
varietlad de mamiferos. Paragonimtts 
teesfennanH lugttra IS-l i) que apareec 
en Oriente. sudoeste del Padfico y algu- 


Figura 15-12 

A. Macho y hembra adultos de Schistosoma mansoni en copula. El macho tiene un canal 
ginecoforo alargado que rodea a la hembra (individuo con tincion oscura). En general, el 
hombre es hospedador del par^sito adulto, principalmente en Africa, aunque tambien 
aparece en Sudamerica y en alguna otra parte. El hombre se infesta cuando se bana en 
aguas infestadas de cercarias B, Ciclo vital de Schistosoma mansini. 
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Figura 15-14 

La duela del pulmbn Paragonimus westermani. Los adultos alcanzan m&s de 2 cm de 
longitud Los huevos que se descargan en el esputo o las heces eclosionan dando 
miracidios de vida libre que penetran en caracoles. Las cercarias entran desde los 
caracoles a cangrejos de agua dulce y se enquistan en los tejidos blandos. El hombre se 
infesta comiendo cangrejos mal cocinados o bebiendo agua que contenga larvas liberadas 
de los cangrejos muertos. 


nas partes de Sudam&rica, parasita un 
cicrio numero de earmvoros si 1 vest res, 
homhres. cerdos. y roedorcs. Sus huevos 
son expulsados en el esputo, iragados y 
eliininados con las heces. La metaeerca- 
ria se encuentra en cangrejos dulciacui- 
colas, y la infeceion se adquicrc a I inhe¬ 
rit* cangrejos no cocinados. La infeceion 
produce sintomas respiratorios, con difi- 
culuides respiratorias y tos crbnica. Los 
casos modules son corrientes. I na espe- 
cie relativamentc cercana, P. kel/icotti, se 
encuentra en el vison y en animales simi 
lares de Norteamerica, pert; solo se ha 
legistrado un caso en el hombre. Su 
inetacercaria esta en cangrejos de no. 

()(ros 7 remit l odos 

Fcisciolofjsis bit ski ( L fasciola, pequeno 
haz + o/as'/.s*, apariencia) (duela intestinal 
liumana) parasita al hombre y al cerdo 
en la India y en China. Los estados lar¬ 
va rios aparecen en varias espeeies de 
caracoles planorbidos. y la ccrcaria se 
enquista en las castanas de agua, una 
vegetation acuatica comida cruda por 
homhres y cerdos. 

Leucocblohdium se caracieriza por 
sus notables esporocistos Los caracoles 


( Sueduea) ingieren vegetat ion inlcstada 
con huevos procedentes de excremcntos 
de pa j a ros. Los es|x>r<xistos se a gran dan 
y se ramifican, y la cercana se enquista 
tlentro del esporoeisto. el cual se intro¬ 
duce en la cabexa y en los tentAculos del 
caracol, t|ue se vuelven claramente raya- 
dos con bandas paranjas y verdes. y laten 
a intervalos frecuentes. Los pa jams son 
atraidos por los teniaculos agrandados, y 
asi se completa el ciclo vital. 

Cease Monogeneos 

Las duela s i nonogenet icas se hail con si- 
dorado por tradicion como un orden de 
los trematodos. pero presentan suficien- 
tes dilerencias como para mereccr una 
ciase separada. I I analisis cladisla las 
situa proximas a los cestodos. Son todas 
parasitas, [principalmente de las brantjuias 
y superficies externas de los peces. Unas 
pocas se encuentran en las vejigas uri¬ 
naria s de ranas y lortuga.s, y se ha cita- 
do una en el ojo de un hipopotamo. 
Aunque estan muy extendidas y son 
commies, parece ([tie los monogeneos 
causan poco da no a sus hospedadores 
en condiciones nalmales. No obstante, 
como otros numerosos organismos pato- 



Figura 15-15 

Vista ventral de una duela monogen^tica. 
Gyrodactylus cylindriformis. 


genos de peces. se convierten en una 
seria amenaza euando sus hospedadores 
estan amontonados. como en una pisci- 
factoria. 

Los ciclos vitales tie los monogeneos 
son directos, con un unico hospedador. 
Los huevos eclosionan en una larva cilia- 
da. el oncomiracidio. que se 1‘ija a I hos- 
petlador o nada alrededor un rato antes 
tie fijarse. HI onconiiwcidio lleva unusgan- 
chos en su parte posterior que en muchas 
espeeies se transforma en un gran organo 
fljatlor posterior (opisthaplor) del adul- 
to. Dado t|iie el monogeneo debe adhe- 
rirse al hospedador y resistir la fuerza del 
agua tjue lluye sobre las agallas o piel, la 
radiation adaptativa ha producido un 
extenso atavio de opisthaptorcs en dife- 
rentes espeeies. Los opisthaptorcs puetlen 
lleva r ganchos gra rules v petjuenos. ven- 
tosas y grapas, tjue con Irecuencia se com- 
binan entre si. 

Los generos comunes son Gyrnduc- 
ty/ns (L. circulo + Cl. rfakty- 

los, tletlo) (1‘igura IS- IS) v Dactylo&vms 
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Tabla 15-1 


Cestodos comuncs del hombre 


Nombre comun y cienti'fico 


M eel io de in free ion; 
incidencki cn el hombre 


Citoplasma distal 

Microvellosidad del tegumento 



Mitocondrias Musculo Musculo 

longitudinal circular 

Figura 15-16 

Esquema de una seccion longitudinal a 
traves de una terminacibn sensorial del 
legumento de Echinococcus granulosus. 

:G dakiylos. dctlo + L. ^jm tirculo), 
ambos de importancia economic;! para 
los criadores de peces. v Polystoma (G. 
/w/ys. inuchos + stoma , boca), que se 
i*ncucnlru cn la vejiga urinaria de ranus. 

Ciasi- Cestodos 

Los cestodos, o tenias, difieren cn mu- 
jhosaspcclos ile las dases prccedentcs. 
General mente, tienen cuerpos largos y 
pianos cn los que hay una serie lineal de 
uegos de organos rcproductores. Cad a 
juego se denomina proglotide y esta 
limitado. por lo general, en sus exlremos 
anterior y posterior por zonas de iiius- 
ailalura debil, marcadas externamente 
porsurios. May ausencty completa de 
lubo digestivo. Como en monogeneos y 
trematodas, no hay cilios nioviles exter¬ 
nal en el adulto, y el legumento tiene un 
dtoplasma distal con cuerpos celulures 
hundidus debajo de la capa muscular 


Ccstodo de la vaea ( Taemarhynchus 
sagittal tts) 

Oestodo del cerdo (Taenia solium) 

Tenia de las peces ( Diphyfhhotltrium 
latum) 

Tenia del perro ( Dipylulium caultmm) 

Ccstodo enano < Vampirylepis nan a) 

Tenia del cjuiste hidntulico uniloeular 
(Jich i) tococcns g ra unit >sns) 

Tenia del quisle bidatidieo multilocular 
(Echinococcus multiloculans) 


superficial (Figura 15-16). Hn coniraste 
con los monogeneos y los trematodos, 
no obstante, toda su superficie esta 
cubierta eon pcquenos sal ionics seme- 
jantes a las microveilosidades del intesti¬ 
ne) delgado de los verlebrados (p. i7). 
Las microveilosidades aumentan muelio 
la superficie del legumento y son una 
adaptacion vital del ccstodo. ya que 
delxm absorber todos los nulrientes a tra¬ 
ves del tegumento. 

Ciasi todos los cestodos son monoi- 
cos. Tienen musculos l)ien desarrollados, 
y sus sistemas excretor y nervioso son en 
cierto modo similares a los de los otros 
platelmintos. No hay organos especialcs. 
pero tienen lerminaciones sensoriales en 
el tegumento que son cilios modificados 
(Figura 15-16). Una de sus estructuras 
mas espeeializadas es el cscolox, que cs 
el organo cle fijacion. Fn general esta pro- 
visto de vcnlosas u organos pareddos y, 
freeuentemente. con ganchos o tentacu- 
los espinosos (Figura 15-17). 

Con raras excepciones. los cestodos 
requieren al menos dos hospecladores, y 
el adulto es un parasito del tubo digesti¬ 
ve) de verlebrados. Con frecuencia uno 
de los liosjx^dadores in termed iarios es un 
invertebrado. 

La subclase Hueestcxlos comprende la 
gran mayoria de especies en la elase. (ion 
la exception de dos pcquenos ordencs. 
Ids miembros de esta subclase tienen el 
cuerpo dividido en una serie de progloti- 
des, y pot eso se denominan polizoicos. 


< innuendo came cle vatu [xxo axinatla, la 
mas comun cle lodas las tenias del hombre. 
(iomiendo cerdo poco cixido. menos 
comun que T sa^inatus. 

Ciomiendo pest ado crudo o mal cocinado; 
comun en la region de los (irandes Ligos, 
en Estados Unidas, y en otras Areas del 
mundo donde se come pescado crudo. 
For hAbilos no higieniios de los ninos (los 
jovenes en pulgas o piojos); frecuencia 
moderaila. 

Jovenes en el escarabajo de la luirina; comun 
Quistes cle las jovenes en el hombre; 

infestation por tornado con perros; comun 
en cualquier sitio donde el hombre esta en 
estrecha relation con perms y rumiantes. 
Quistes de jovenes en el hombre; menos 
comun que el hidatidc unilocular. 



Figura 15-17 

Escolex de dos tenias. A, Escolex de Taenia 
solium (tenia del cerdo) con ganchos 
apicales y ventosas. (El escolex de 
Taeniarhynchus saginatus es similar, pero 
sin ganchos). B, Ganchos de T. solium. 

C, Escolex de Acanthobothrium coronatum, 
una tenia de tiburones. Esta especie tiene 
unas ventosas con forma de hoja dividida en 
camaras con ventosas y ganchos apicales. 

Todas sus formas larvarias tienen seis gan¬ 
chos. La parte principal del cuerpo. la 
caclena cle proglotides. se denomina 
estrobilo Tipieamente hay una zona ger¬ 
minal justo por deltas del escolex, donde 
se forman nuevos proglotides. Conforme 
se diferencian nuevos progl6tides en la 
parte anterior, catla proglotide individual 
se desplaza jxjsteriormente en el estrobi¬ 
lo, y sus gonatlas maduran. FI proglotide 
es fecundado generaltnente por otro pro- 
glotitle del mismo o dilerente estrnbilo. Fl 
embrion, que tiene cascara, se forma en 
el ulero tlel progloiitle. y es expulsado a 
traves del poro uteri no, o bien el proglo¬ 
tide completo se separa del animal cuan- 
tlo akanza el extreme) posterior. 
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El ganado come hierba 
infestada con huevos 


Figura 15-18 

Ciclo vital de la tenia de la vaca, Taeniarhynchus. Los proglotides maduros se desprenden 
en el intestino humano, abandonando el cuerpo con las heces, se arrastran luera de estas 
a la hierba, y son ingeridos por el ganado Los huevos eclosionan en el intestino de la vaca, 
liberando oncosferas, que penetran en los musculos y se enquistan desarrollando una 
vesicula. El hombre come carne de vaca infestada poco cocinada, y los cisticercos se 
liberan en el intestino, donde se fija a sus paredes, forman un estrbbilo y maduran. 


Algunos zoologos han soslenido que 
la formation do los proglotides tie los 
cestodos represent a la «vertiadera»> seg¬ 
mentation (metamem), pero nosotros no 
apoyamos este punto de vista. La seg¬ 
mentation de los cestodos se considera 
mejor como una replica de los organos 
sexuales que incrementa la capaddad 
reproducing. y no esta relacionada con la 
metameria encontnttla en undidos, ariro- 
podos y cordados (pp. 197 y 370). 

Los parasitologos conocen mas de 
1000 especies de cestodos. Casi todas las 
especies de veriebrados son infest atlas 
por eilos. Normalmente, los cestodos 
atlultos causan poco perjuicio a sus hos- 
pedadores. Los cestodos mas cornunes 
encontrados en el hombre se citan en la 
labia 15-1. 

tin prtnligio sin intcstinos 

Antique tarccen del luerte esqueleto con 
el quo nsociamos a la mayoria tie los 
gnindes organ ism os, las tenias son 
muy largas, llegando a meclir lo que su 
huespetl. 

Monotonas secciones tie su cuerpo en 
una hilera prodiutora cle masas; tienen 
conoxiones norviosas y excretoras. y 
los mctlios pant combinarse 
sexualmente y para mimar a una 
i neon la hlc cte scen c Ic ncii i. 

Pero no tienen tubo digestive) pani Iracer 
su propia digestion o vivir en libertad 
ni para saborear tina comic la tie 
principio a fin. 

Copyright 1975 by John M. Burns 

Keimpivso eon autorizacion del autor. tie 
BioCimfflti: A Natural Selection, cle John M 
Bums Piiblieaclo en liistica por \X \V 
Norton ft* Company. Inc., 1981. 


Taeniarhynchus sagittal ns: 

[Tenia de la vaca 

Hstructura. Taeniarbytu bns saghia¬ 
tus ( G. tainia. bunda, cinla + rhynebos, 
rostro, hocico) es conocida como la tenia 
de la vaca. pero vivo como adulto en el 
I illx) digestive) del hombre. La forma juve- 
nil se encuentra principalmenie en el teji- 
do intermuscular del ganado. FI adulto 
niacinro puede sobrepasar la longitud de 
10 m. Su escolex tiene cuatro ventosas 
para fijarse a la pared intestinal, pero no 
ganchos. FI escolex esta coneciado por 
un cuello corro con el estrobilo, <jue 


puede estar compuesto tie un maximo tie 
2000 proglotides Los proglotides gravi- 
dos terminales llevan larvas infestantes 
provistas tie distant (Figura 15-IS) y se 
separan y expulsan con las heces. 

Los cestodos muestran cierta unidad 
en su organization, como los eonductos 
excretores del escolex, cjue estan conec- 
lados tambien a los tie los proglotides, 
dos a eada lack), y los dos cordones ncr- 
viosos longitudinales que forman un ani- 
llo nervioso en el escolex. para conti¬ 
nual* despues por el interior de los 
proglotides (Figura 15-19). Lis celulas 11a- 


migeras esta fijadas a los eonductos 
excretores. Cada proglotide madurocon- 
tiene tambien musculos y parenquima. 
asi como tin juego completo de organos 
mascu linos y feme ni nos si mi lares a los 
tie los tremalodos. 

No obstante, en el ortlen a quo per- 
lenece esta espeeie, el vitelario es una 
glandula vitelogena unica y compacta 
localizacla justo por detras tie los ovarios. 
Cuando los proglotides maduros se des¬ 
prenden y son expulsados con las heces, 
generalmente se arrastran luera de la 
masa fecal hacia la vegetation cercana 














CapftuloI5. Los animates acelomados 295 



Figura 15-19 

Microfotografia de un proglotide maduro de Taenia pisiformis , tenia del perro. Tambien se 
muestran porciones de otros dos proglotides. 



Figura 15-20 

Seccion transversal del cerebro de una persona que murio por cisticercosis cerebral, una 
infeccion producida por los cisticercos de Taenia solium. 


Aqui pueden ser recogidos por cl gana¬ 
do que sc alimenta etc la hierba. Los pro- 
glotitles sc ronipen a I sccar.sc, y despues 
los cm hr tones sc csparccn por cl suclo y 
cn la hterba. Fl embrion puede continual* 
viable cn la hierba hasla cinco meses. 

Ciclo vital. Cuando cl ganado traga los 
luievos. esios cclosionan y la larva (on- 
cosfera) mil i/a sus ganchos para perfo- 
rar la pared intestinal v pasar a los vasos 
sanuutneos o linfaticos; final men te a lean- 
?.ar la musculalura, dondc sc enquisian 
y sc transit)rman cn gusanos vesiculo- 
sos (individuos jovcncs denominados 
cisticercos). Aqui los jovcncs desarro- 
llan un cseolex invaginado, pero per¬ 
mit necen quicscentes. Cuando un hos- 
pedador apropiado ingiere la came 
infestada, la pared del quisle sc di.suel- 
ve. cl cseolex sc evagina y se fija a la 
mucosa intestinal, empezando a desa- 
rrollarsc nuevos proglotides. Para que se 
lormc un animal adulto se neeesitan 2 6 
3 semanas. Cuando una persona se in fies¬ 
ta con uno de esios cestodos, expulsara 
iliariamente numerosos proglotides 
madurOS) que a veees sc arrastran a I 
exterior del ano por si mismos. Id hom- 
hrese infesta eomiendo carries a la parri- 
11a poco cocinadas. Consideranclo que 
un 1% del ganado amerieano esta in¬ 
fest a do. que cl 20% de todo cl ganado 
sacrilicado no cs inspeccionado ofieial- 
mcntc. y que hasla cn la came inspec- 
cionada. una euarta pane de las infesta- 
ciones pasan inadvertidas, no cs 
sorprendente cjtic la infestation por 
tenias sea eoinun. Pero puede evitarse 
cuando la came se cucce o asa conve- 
nicntemenie. 

Otros cestodos 

Taenia solium: tenia del cerdo. FI 

adulto tie taenia solium (G. faiitia , 
bantla. cinia) vive cn cl inleslino delga- 
do del hombre, mienlras que los jovcncs 
viven en la musculalura del cerdo. Fl 
cseolex tiene ventosas y ganchos dis- 
pucstos en su extremo (Figura 15-17), el 
rostelo. Fl ciclo vital de este cestodo es 
similar al tie la tenia de la vaca, cxccpto 
cnquecl hombre sc infesta eomiendo 
cerdo mal cocinudo. 

La tenia del cerdo sc eons id era mas 
peligrosa que T. sagittal us, ya que tanto 
ddsiicerco como el adulto pueden desa- 
rrollarsc en el hombre. Si los huevos o los 


proglotides son ingcridos accidcntalmcn- 
te por el hombre, los embrioncs liberados 
migran a algun organo y forman cisiicer- 
cos (Figura 15-20). Fsla situation se tlcno- 
mina cisticercosis. Los sitios comunes 
son los ojos o el cerebro, v la infeccion 
en tales lugarc.s produce ceguera. scrios 
sintomas ncurologicos o la muerte. 


DiphyUohothrium latum: tenia de los 
peces. Fl adulto de DiphyUohothrium 
latum (G. clis , doble + phylum , hoja + 
both noth agujero, zanja) se cncucntra en 
el intestine) del hombre. perms, gatos y 
otros mamiferos; los esta dos inm ad tiros 
aparecen en cruslaceos y peces. Hs el 
mayor de los cestodos que infestan al 
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Quiste hidatidico 



del tegumento 


Ventosa ^_ 

Escblex -- 



Figura 15-21 

Echinococcus granuiosus, tenia del perro, 
que puede ser peligrosa para el hombre. 
A, Quiste hidatidico completo encontrado 
en el ganado bovino, ovejas, cerdos, y, a 
veces, en el hombre; produce la 
enfermedad hidatidica o hidratidosis. El 
hombre adquiere la enfermedad por falta 
de higiene en su relacion con perros. 
Cuando los huevos son ingeridos, las 
larvas liberadas se enquistan, por lo 
general, en el higado, los pulmones y 
otros organos. Las capsulas que 
contienen escolices se forman en la capa 
interna de cada quiste. El quiste crece 
desarrollando otros quistes con cdpsulas. 
Pueden crecer durante anos, hasta 
alcanzar el tamano de una pelota de 
baloncesto, haciendo necesaria la 
cirugia. B, El adulto vive en el intestino 
del perro o de otro carmvoro. 


O :\Si*U ,V :\ 1 >1 F f n o 

1*1 AM I MIN ruS 

Clase Turbelarios (L. lurhelkw I pi.], 
moyiniienio, + ana. como o relacionaclo 
con): los turbelarios. En general, 
formas de vida libre con cuerpos 
a plana dos blandos; lubieims de 
epidermis ciliada que contiene coin las 
se ere to ms y eorpusculos con forma de 
vurilla (ralxlitos); lx»ea genera I mente en 
la superficie ventral, a veces cerca del 
centre del cuerpo; sin cavidad del 
cuerpo excepto lagunas intercelulares en 
el parenquima; la mayoifa henna froditas, 
pero algunos tienen division asexual, tin 
taxon parafiletico. Ejemplos: Dngesia 
(planaria), Microstomnni. Planocera. 
Clase Treniatodos (G. treniatocies , con 
agujeros + eidos, forma): las duelas 
dlgen^ticas. Cuerpo cubierto por un 
tegumento sincitial sin cilios; con forma 
de hoja o cilindrico; generalmente sin 
ganchos, con ventosas c>ral y ventral; 
tubo digestivo en general con dos ramas; 
la mayoria monoicos; desatyollo 
indirecto, con el primer hospedador un 
molusco, el ulrimo hospedador en 
general es un vertebra do; parasitos en 
lodas las clases de vertebraclos. 

Ejemplos: Fasciola, Clonorchis . 
Schistosoma. 


hombre y alcanza mas de 20 metros de 
longitud. Las infesiacioncs de la tenia de 
los peces se prcxlucen en todo el mundo, 
entre las personas que comen pescado 
crudo; en los Estaclos Unidos las infesta- 
ciones son mas conuines en la zona de 
los Grandes Lagos. En Finlandia puede 
causar una anemia grave, lo que al pare- 
eer no ocurre en otras regiones. 

Echinococcus granulosus: tenia del 
quiste hidatidico unilocular. HI adul 

to de Echinococcus granulosus (G. echi¬ 
nus, erixo + kokhos, pepita) (Figura 15- 
2IB) se eneuentra en perros y otros 
canidos; los jovenes se encuentran en 
mas de 40 especies de mamfferos, inciu- 
yenclo el hombre, monos, ovejas, renos 
y bovinas. De esta forma, el hombre sirve 
de hospedador intermecliario en el caso 
de esta tenia. El estado juvenil es un ripo 
especial de cisticerco denominado quis¬ 
te hidatidico (G. bydalis , vesicula acuo- 
sa). f’sle crece lentamente pero puede 
hacerlo durante mucho tiempo -hasra 20 


Clase Monogeneos (G. mono , uno. + 
gene, origen. nacimiento): las duelas 
monogeneticas Cuerpo de los 
adultos cubierto de un tegumento 
sincitial sin cilios; en general, en forma 
de hoja o cilindrico; organo posterior 
de lijacion con ganchos. ventosas o 
grapas, generalmente en combinacion; 
monoicos. desarrollo directo; con un 
unico hospedador y normahnente con 
larva cilia da de vida libre: todos 
parasitos; la mayoria en la piel o en 
las branquias de peces. Ejemplos: 
Dactylogyn is. Polystoma, 

Cyrodactyfns. 

Clase Cestodos (G. best os, cinturon + 
eidos. forma): las tenias. Cuerpo 
cubierto por un tegumento sincitial 
no ciliado; forma general del cuerpo 
como una cinta; escolex con ventosas 
o ganchos, a veces ambo.s. para la 
fijadon: cuerpo generalmente 
dividklo en series de proglotides; sin 
organos adhesivos; en general 
monoicos; larvas con ganchos: 
parasitos del tubo digestivo cle todos 
los vertebrados; desarrollo indireeto 
con dos o mas hospedadores; el 
primer hospedador puede ser 
veitebrado o in vertebra do. Ejemplos: 
Diphyllohothrinni. Ifynwitolepis . 
Taenia. 


anos- y alcanzar el tamano de una pelo- 
la cle baloncesto en un lugar no restihv 
gido como el higado. Si el hidaiide crccv 
en un lugar crltico como el corazon o el 
sistema nervioso central, se pueden sen- 
tir sintoinas graves en poco tiempo. HI 
quiste principal mantiene una camara 
simple o unilocular, pero en su interior 
broian nuevos quistes, que contienen 
cada uno miles cle escolices, cada tint) cle 
los cuales producira un individuo cuari- 
do sea comido por un cilnklo. HI unico 
tralamienlo es la extraction quirurgica del 
hidatide. 

FilX) Nemertinos 
(rincocelos) 

Los nemertinos (G. Nemales, una cle 
las nereidas. infalible) se Hainan con Fra 
cuencia «gusanos cinta». Su nombre 
hace referencia a la precision cle la pro- 
bos tide. un tubo muscular largo, que 
puede exienderse velozmente para aga- 
rrar la presa. Primcramente el filo se 
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Figura 15-22 

Baseodiscus es un genero de nemertinos 
que generalmente miden varios metros de 
longitud. Este B. mexicanus de las islas 
Galapagos tiene cerca de 10 m de 
longitud. 



Figura 15-23 

La larva pilidio, tipica de muchos 
nemertinos, es ciliada, de vida libre 
nadadora y tiene Idbulos laterales. 


(knomino Kincocclos (G. rbyncbos, pico 
+ kail os, hueco). lo que lumbi&n se 
refiert* a la proboscide. Tienen forma de 
cinta o de hilo; casi todos son murinos. 
Albinos viven en tubas gelalinosos que 
smvtan. Hay unas 650 e.spcties en el 
yupo 

Kn general los nemertinos miden 
menus de 20 cm de longitud. aunque 
unus pocos a lean/; in varios metros. Uriel is 
l 'm\>issimiis{G. lined, filamento) se dice 
que a lean z a 30 m. Sits colores son fre- 
ojentemente brillantes, aunque muchos 
son males o pa lidos. En el raro genero 
(jur^tmorbyncbus (G. Gorgo. nombre de 
■innK)nstruo hembra de aspccto horrible 
rbynchus, pico, hocico) la proboscide 
ol;i dividida en muchas probost ides, que 
aparecen como una masa de estructuras 
It forma de gusano cuando estan ever- 
udas. 

Cun pocas excepciones, el plan gene 
raldelaierpo de los nemeilinos es simi- 


C A RA< HE KISTK AS DEI. FII.O 

Nemertinos 


I Simetria bilateral; cucrpo muy 
contractil. ciUntlrico anterionnente y 
a plana do posteriomiente. 

2. I res capas germinales. 

3. Epidermis con cilios y celulas 
glandulares; con r.ilxlitos en algunos. 

4. Cavklades del cnerp) con parenejuima, 
que es en parte gelatinoso. 

5. Proboscide cversihle, alojada en 
una cavidad (rincocele) por encima 
del mho digestive. 

6. Sislcma digestivo completo (hoca a 
ano). 

7. Musculatura en la pared del cucrpo 
con una capa externa circular y otra 
interna longitudinal con fibras 
diagonales entre las dos; a veces con 
una capa circular por debajo de la 
capa longitudinal 

8. SiMema circulatorio con dos o ires 
vasos longitud inales. 


lar al de los turbelarios. Como en cstos. 
la epidermis es ciliada y tiene muchas 
celulas glandulares. Otra semejanxa rese- 
hable es la presencia de celulas en llama 
en el sistema excretor. En muchos 
nemertinos se ban encontrado rabditos, 
incluyendo Linens No obstante los 
nemertinos difieren de los turlxdarios en 
su sistema reproductor. Son principal- 
mente dioicos. Hn las formas marinas hay 
una larva pilidio ciliada (G. pi l id ion, 
un pcc|ueno gorro de lieltro) (Figura 15- 
23). Esta pequena larva, con forma de 
casco, tiene una boca ventral, pero care- 
ce de ano -caractenstica de platelmin¬ 
to-, como tambien lo son la presencia 
de simetria bilateral, de mesodermo y la 
ausencia de celoma Por todo eso, segun 
tocla cvidencia, parece que los nemerli- 
nos provienen de una lorma ancestral 
relacionada estrechamente con los p!a- 
iclmintos. 

Los nemertinos presentan algunos 
caracteres derivados, ausentes en los tur¬ 
belarios. 1 no de ellos es la proboscide 
eversible y su vaina, que no tienen equi- 
valente entre los platelmintos. Olm dife- 
rencia es la presencia de ano en el adul- 
to. con lo que tienen uri lubo digestive 
complete Un sistema digestive con ano 
es mas cficax porque no es necesaria, la 
expulsion tie los matenales tie desecho 


y. Aceloniades. aunque el rineex'de 
puetle consitlerarsc* let nicanienle 
como un vertlatlero celoma. 

10. Sistema nervioso en genenil con un 
cerebro tie cuatro lobules conectatlos 
a cortlones nerviosos longitudimiles 
pares o. cn algunos. a cortlones 
medicxlorsales y metliovcntrales. 

11. Sistema excretor tie dos canales 
enrollatlos. ramificatlos y con celulas 
flanilgeras 

12 Sexos separatlos con gonatlas 
simples; reproduccion asexual por 
fragmentacidn, unos pocos 
hernial roditas; larva pilidio en 
algunos. 

13 Sin sistema respiraiorio. 

1 i Con fosetas ciliadas sensoriales o 
liendiduras cefalicas .1 cada lado tie 
la cahexa, que cornunican cl exterior 
con el cerebro; organos lac tiles y 
ocelos (en algunos). 

15. Hn contrasie con los platelmintos, hay 
pocos nemertinos panisilo.s. 


a lraves tie la boca. Los nemertinos son 
lambien los animalcs mas simples que 
tienen aparato circulatorio, 

Unos cuantos nemertinos se encuen- 
tran en suelos humedtxs y en agua dulce, 
pero, ctin inucho, la mayor parte de ellos 
son marinos. Hn la bajamar se encuen- 
tran con frecucncia enrollados bajo pic- 
tlras. Parece probable que sean activos 
en la pleamar y permanexcan quietos en 
la bajamar. Algunos nemertinos como 
CerebralnIns (L. cerebrum . cerebro + 
nlns. sufijo dim.) viven con Irecuencia en 
conchas vacias tie moluscos. Las especies 
pcquenas viven entre algas o puetlcn 
encontrarse nadando cerca de la super- 
ficie del agua. Ltxs nemertintxs se recogen 
con frecucncia con dragados a profuntli 
dudes de 5 a H m 0 mayores. Unos pocos 
son comonsales o parasilos. drostomn 
rnbrnm <G. pro. antes, delante tie + 
stoma, boca). que tiene 20 mm de longi- 
lutl o menus, es una cspecie dulciacui- 
cola bien conocida. 

Forma y euncion 

laxs nemertintxs son gusantxs delgatlos y 
muy fragiles (Figura 15-22). con gran 
diversidad tie tamanos. Los mayores son 
dihViles tie estudiar en el laboratorio. 
AmpbipornsiG. ampin, umbos latlos de 
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Figura 15-24 

A, Amphiporus, con la proboscide 
extendida para capturar la presa. 

B, Estructura de una hembra del nemertino 
Amphiporus (esquema). Vista dorsal para 
mostrar la proboscide. 


+ jx>nts % poro) (Figura 15-2'iL que sc con- 
sidcra aqui como un tipo representative), 
es uno de los mas pequenos. Tiene entre 
20 y 80 mm de longilud y alrededor de 
2,5 mm de ancho. Esta apianado dorso- 
ventralmente y tiene extremos rrtlon- 
deados. I.a pared del euerpo comprende 
una epidermis de celulas columns res 
eiliadas y capas de museulaiura circular 
v longitudinal (Figura 16-25/0. Un paren- 
quima parcialmente gelatinoso rellena el 
espacio que rodea a los organos viscera - 
les. l.os ocelos se localizan en el extremo 
anterior. La boca, de hordes linos, es 
anteroN entral con el orificio de la pro- 
boscide jusio por encima de ella 

Li j)rohoscide no esta conectada con 
el tuho digest i vo, si no que es un organo 
eversible que puede salir fuera de su cavi- 
dad, el rincocele, y que es usado para la 
defensa y eaplura de sus presas (l'igu- 
ra 15-24). Se encuentra en el interior de 
una vuina que esta fija mediante niuscu- 
los. Hi rincocele esta lleno de (luido, y la 
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Figura 15-25 

A, Esquema de un corte transversal de un nemertino hembra B, Sistema excretor y 
circulatorio de la region anterior de un nemertino. Los bulbos flamigeros a lo largos de los 
canales nefridianos estan asociados estrechamente con los vasos sanguineos laterales. 


pane anterior de la proboscide tubular se 
exliende invertida gracias a la presion 
muscular en este liquido, es decir (jiie 
vuelve el interior hacia aluera. La prolxxs- 
cide es una im aginat ion de la pared ante¬ 
rior de la pared del euerpo y. por tanto, 
su est met lira es una duplication de esta. 
Los musculos retractores fijos a! extremo 
se usan para retraer la proboscide everli- 
da de forma semejante a invertir el dedo 
de un guanie mediante un cordon sujeto 
a su extremo por el interior La probosci¬ 
de esta armada con un cstilete de punt a 
afilatla. En el extremo anterior se abre tain 
bien, por un poro, una glandula frontal. 

Locomoc ion 

Los nemeitinosse pueden mover con bas- 
tante rapidez por la accion comhinada de 
su musculatura bien desarrollada y de sus 
cilios Se deslizan principalmente sobre un 
susirato: algunas especies hacen uso de 
ondas museulares para serpen tear. Algu- 
nos nemertinos uiilizan el intcresante 
melodo de lanzar la proboscide. agarran- 
dose por medio del estilcte, v entonces 
arrastra el euerpo hasta la posit ion fija. 

Alimentation y digestion 

Los nemertinos son carnivoros y voraces. 
y comen presas vivas o muertas. Para asir 
su presa cl is pa ran la proboscide cubieita 


de moco, que se pega a ella enrollando- 
se alrededor (Figura 15-24.4). Id estilete 
lambien penetra y retiene la presa. Enton¬ 
ces, al retraer la proboscide, el nemerti- 
no arrastra a su vfciima hacia la hoca. 
donde es englobada j>or el esofago. (jiic* 
sale a su encuentro. 

El tubo digestive) es completo y sc 
exliende recto en toda la longitud del 
euerpo hasta el ano terminal, en position 
ventral con respccto a la vaina tie la pro- 
boscitle. El esofago es recto y se abre en 
una parte dilatada del tracto, el csloma- 
go. FI extremo anterior ciego del intesti¬ 
ne), a si como el intestino principal, estan 
provision de pares de cicgos laterales. 
FI tubo digestive) esta revestido por un 
epitelio ciliado, y en la pared del esula- 
go hay celu las glandula res. 

La digestion en el tubo intestinal es 
fundamenialmente extraeelular, y cuan- 
de> la comida esta lista para la absorcion, 
pasa a traves del revestimiento celulardd 
tracto intestinal al interior del sistema vas¬ 
cular sanguineo. El material ne> tligerihle 
sale por el ano (I igura 15-24/i). en con- 
traste con los plalelmintos, que lo elimi- 
nan por la hoca. 

Circulation 

El aparalo circulatorio es simple y cerra 
do, con un unico vaso dorsal y tlos vasos 
laterales (Figura 15-25 ll) coneclados por 
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vasos iransversales. Los tres vasos longi- 
tudinales se unen anteriormente para for- 
maruna especie dc collar. Kn general, la 
sang re es incolora y conliene corpnscn- 
los nucleados. No obstante, en algunos 
nemertinos la sang re es roja, vercle. ama- 
rilla o naranja, por la presencia de pig- 
mentoscuya funeion es desconocida. No 
hay corn/on. y la sangre es impulsada por 
las paredes imisculares de los vasos san- 
guineos y los niovimientos corporales. 

Excrecumy respiracuSn 

HI sistema excrelor contiene un par de 
tuhos lalerales con muchas ramificacio- 
nesycelulas flamtgeras (Figura 15-25B). 
Cada tubo lateral se abre al exterior por 
unoo mas poros. Las celnlas flamtgeras 
recogen los desechos de los espacios 
parenquimaticos y de la sangre, que 
despues son transportados al exterior a 
tiaves de los concluctos excretores. 
Muchos de los protonef’ridios estan tan 
estrechamente asociados con el apara- 
lo circulatorio que su funeion parece 
verdaderamente excretora, en contraste 
con su papel aparentemente osmorrc- 
gulador en los platelmintos. La respira¬ 
tion se realiza a traves de la superficie 
del cuerpo. 

Sistema nervioso 

Esta form a do por un cerebro compues- 
io por cuatro ganglios fusionados. un 
par dorsal y un par ventral, unidos por 
comisuras (nervios comisurales). Desde 
el cerebro se extienden posteriormente 
cinco nervios longitudinales -un gran 
[ronco lateral a cada lado del cuerpo, 
troncos pares dorsolaterales y un tron- 
co mediodorsal—. Estan conectados por 
un plexo de fihras nerviosas. Desde el 
cerebro hay nervios que van hacia la 
proboscide, los ocelos y otros organ'os 
sensoriales, y hacia la boca y el esofa- 
go. Ademas de los ocelos hay otros 
organos sensoriales, como pa pi las tac- 
fc, fosetas v surcos sensoriales y, pro- 
hablemente. organos auditivos. 

Reproduction y desarrollo 

El sistema reproductor en Ampbiporus 
esdioico. Las gonadas en amigos sexos 
selocalizan entre los ciegos inlestinales 
(Figura 15-24). Desde cada gonada sale 
uncorlo conducto (gonoporo) hacia la 


superficie dorsolateral del cuerpo. Los 
huevos y el esperma se descargan en el 
agua, donde se produce la fecundacion. 
La producciArt cle huevos en las hem- 
bras se acompana general mente cle la 
degenera cion cle otros organos vi see ra¬ 
les. 

Los nemeninos lienen segmentacion 
espiral cleterminada (Figuras 7-7 C y 7-10). 
FI mesodermo procede en parte del 
endodermo v en pane del ecuxlermo. El 
rincocele se desarrolla en el mesodermo 
como una cavidacl y es, por tanto, tecni- 
camente una cavidacl celomatica, pero no 
es homologa del celoma cle las formas 
superiores. 

Se desarrolla una larva pi lid io (Figu¬ 
ra 15-23), que liene forma de casco y 
I leva una punta dorsal de cilios fusiona- 
d os y it n pa r cle Ibbulos I a te ra les. Tod a 
la larva esta eubierta cle cilios y tiene Ixxra 
y tubo digestivo, pero carece de a no. En 
algunos nemertinos, el zigoto se clesa- 
rrolla directamente sin sufrir metamorfo- 
sis. La especie clulciaciucola Prostoma 
ruhnim es hermafrodita. linos pocos 
nemertinos son viviparos. 

Regeneration 

Los nemertinos tienen un gran poder de 
regeneracion. Kn cieitas estaciones, algu¬ 
nos se fragmencan por antotomia y. a paf- 
tir de cada fragmento, se desarrolla un 
nuevo individuo. Hsto es especialmente 
notable en el genero Linens. Los frag- 
mentos cle la region anterior procluciran 
un nuevo individuo mas rapidamente c|ue 
los de la parte posterior. A veces la pro- 
boscicle es lanzada con tal fuerza que se 
separa del cuerpo. En tal caso se desa¬ 
rrolla una nueva proboscide en poco 
liempo. 


Clasificaci6n de 
los Nemertinos 

Clase Enopla (G. enoplos, armado). 
Proboscide generalmente armada con 
estiletes; boca abieita delante del 
cerebro. FjempJos: Ampbiporus, 
Prostonui. 

Clase Anopla (Ci. cuioplos, no 
armado). La proboscide carece de 
estiletes: la boca se abre debajo o por 
cletras del cerebro. Kjemplos: 
Cerebraiulus, 7) (bnfemus. Li) feus. 



Figura 15-26 

Gnathostomula jenneri (filo 
Gnatostomulidos) es un pequeiio miembro 
de la fauna intersticial entre los granos de 
arena o de fango. Las especies en esta 
familia estan entre las encontradas tanto en 
aguas someras como a varios cientos de 
metros de profundidad. 

Filo Gnatostomulidos 

La primera especie de los Gnatoslomuli- 
clos (G. gnatbos } mandlbula + stoma. 
boca + L. ulus, sufijo dim.) fue observa- 
cla en el Baltico en 1928, pero su des¬ 
cription no fue publicada hasta 1956. 
Desde entonces se ban encontrado en 
muchas partes del mundo, incluyendo la 
costa allS mica de los Esta cl os Unidos, 
y se ban descrito unas 80 especies cle 
18 generos. 

Los gnatostomulidos son animales 
delicados con aspecto de gusano que tie¬ 
nen entre 0.5 y 1 mm cle longilud (Figu¬ 
ra 15-26). Viven en los espacios intersti- 
ciales cle los sedimentos cle la costa de 
arena nuiy lina y en el fango, pudienclo 
soportar condiciones de muy bajo con- 
tenido en oxigeno. Se encuentran con fre- 
cuencia en gran niimero y en asociacion 
con gastrotricos, nematodos, ciliados, tar- 
digraclos y otras pequenas formas. 

Al carecercle pseudocele, aparato cir¬ 
culatorio y ano, los gnatostomulidos 
muestran algunas similitudes con los tur- 
belarios y, al principio, fueron incluidos 
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Eubilaterales 


Faringe con mandfbulas Protonelridios con dos flagelos 
y placa basal Cilios sin centriolo accesorio 

Epidermis multiciliada 



Fecundacion interna 
Espermatozoides filiformes 
Hermafroditismo 



Tubo digestivo 
unidireccional con ano 


Protonefridios 


. Segmentacion espiral 


—-Musculatura subepidermica. externa circular, interna longitudinal 

-Cerebro anterior 


■ Cuerpo con simetria bilateral 


Figura 15-27 

Cladograma que muestra las relaciones de los acelomados y otros animales bilaterales, con 
algunos de los caracteres que apoyan la hipdtesis. Los caracteres derivados compartidos 
del primer antecesor de los bilaterales se indican en la base. Este ancestro tambien tenia 
celutas epiddrmicas monociliadas y protonefridios con un unico flagelo, caracteres 
conservados por los Gnatostomulidos, mientras que los Platelmintos desarrollaron celulas 
epiddrmicas multiciliadas y protonefridios mulliflagelados a partir de un estado biflagelado. 

El espermatozoide filiforme especializado, compartido por Platelmintos y Gnatostomulidos, 
es una fuerte evidencia del origen comun de ambos grupos. 

Basado en P. Ax, en The Origins and Relationship of Lower Invertebrates, editado por M. S. Conway, 

J. D. George, R. Gibson y H. M. Platt. Clarendon Press, Oxford, 1985. 


en este grupo. No obstante, su paren- 
quima esta poco desarrollado y su fa tin¬ 
ge recuertla al mastax de los rouTeros. La 
faringe esta armada con Lin par de man- 
dibulas laierales que utilizan para raspar 
bongos y hacterias del sustrato. Y, aun- 
que la epidermis es ciliada, cada celula 
ciliada tiene un unico cilio, una condi¬ 
tion que se encuentra rara vex en los ani¬ 
males bilaterales inferiores. excepto en 
algunos gastrotricos 

Los gnatostomulidos puedcn desli- 
zarse. nadar haciendo lazos y espirales, 
y encorvar la cabeza de un lado a otro. 


Los estados sexuaies pueden incluir 
machos, hembras y hermafroditas. La 
fecundacion es interna. 

Filogenia y radiacion 

ADAPTATIVA 

Filo(,i:nia 

Cabcn pocas dudas sobre el liecho de 
que los turbelarios con simetria bilate¬ 
ral hay an derivado de un antecesor 
radial, tal vez uno muy similar a la pla- 
nula de los cnidarios. Algunos investi- 


gadores ere cm que esle antecesor pla- 
nuloide puede halx j r dado origen a una 
rama de descendientes sesiles o lihres 
llotadores y radiales. que originaron lus 
cnidarios, y a oira rama que adquirio 
habitos reptadores y simetria bilateral, 
lo que es una ventaja selectiva para los 
animales reptantes y nadadores. ya que 
las estructuras sensoriales se concent ran 
en el extremo anterior, el primero que 
encuentra los estimulos amhientales 
(celalizacion). 

De acuerdo con Ax (1985) una rama 
lemprana de la linea bilateral hahria 
dado lugar a platelmintos y gnatosto¬ 
mulidos (cuyo conjunto constituye los 
platelmintomorfos, Figura 15-27), con¬ 
vert i dos ast en taxon henna no del resto 
de los animales bilaterales (euhilatera- 
les). Hi esquema de la Figura 15-27 sepa- 
ra a platelmintos y nemertinos, consklo 
rados tradicionalmente muy proxiinos. 
debido a la presencia en estos ultimos 
de un tubo digestivo completo, con boa 
y ano. Si esle pun to de vista es correc- 
to. los nemertinos se habrian separado 
de los bilaterales inmediatamente des- 
piles de la aparicion de este tubo diges¬ 
tivo unidireccional. 

Fntre los platelmintos, parece daro 
que los turbelarios son parafilelicos 
(Hitlers, 1985), pero por el momento 
mantenemos el grupo porque presentar 
una clasificacion basada en una a plica- 
cion estricta del dadismo requeriiia intro- 
ducir taxones y caracteres que cjuedan 
fuera del alcance de este libro For ejem- 
plo, los turbelarios ectoleciios deberian 
estar junto a uvmatodos y cestodos en un 
grupo hermano de los turbelarias endo- 
lecitos. Algunos turbelarios ectoleciios 
compailen otros caracteres derivados con 
trematodos y cestodos. y ban sido situa- 
dexs por Brooks (1989) en un grupo deno- 
minado Cercomeros (Ci. kerkos, cola + 
mews, pane) (l igura 15 28). La exclusi¬ 
ve estruclura del tegumento en tremato¬ 
dos y cestodos. denominado «neodermis» 
por Brooks y otros, indica que muy pro¬ 
bable mente estos grupos comparten un 
antecesor comun. 

Radiacion adaptativa 

El plan estructural de los platelmintos. 
con su adaptat ion a la reptacion. marca- 
ba un avance selective) junto con la sime¬ 
tria bilateral y el posterior desarrollo tie 
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Platelmintos 

Trematodos 


Aspidogastros 
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Monogeneos 

Miracidio como primera 
etapa larvaria 

Sin tubo digestivo antes Perdida del hospedador artropodo 
de las fases de redia Ectoparasitos 

o cercaria Larva oncomiracidio 



Huevos operculados 

Ciclo vital con dos hospedadores: molusco y vertebrado 
6rgano adhesivo posteroenteral en forma de ventosa 



Sin intestino 
garfios en el cercomero 
Adultos con proglotides 
Testiculos multiples en 2 bandas laterales 
Tegumento cubierto con microvellosidades 


12-16 garfios en el cercomero 
- Organo adhesivo posterior con garfios (cercomero) 




- Endoparasitos 
* Ciclo vital con 2 hospedadores: artropodo y vertebrado 


Tegumento del adulto sincitial 
Ciclos vitales con un hospedador artropodo 


• Ovario unico, testiculos pares 
— Glandulas de Mehlis 
- 6rgano adhesivo posterior 
- Sin cilios locomotores en los adultos 


Figura 15-28 

Relaciones hipoteticas entre los platelmintos parasitos. La clase Turbelarios, admitida tradicionalmente, es parafiletica. Algunos turbelarios 
tienen desarrollo ectolecito y junto con los trematodos, monogeneos y cestodos, forman una rama monofiletica y grupo hermano de los 
turbelarios endolecitos. En aras de la simplicidad, se han omitido las sinapomorfias de los turbelarios y los aspidogastros, asi como muchas 
otrascitadas por Brooks (1989). Todos estos organismos constituyen una rama (Cercomeros) con un organo adhesivo posterior. 

Modificado de D. R. Brooks, «The phylogeny of the Cercomeria (Platyhelminthes: Rhabdocoela) and general evolutionary principles” en Journal of 
Parasitology 75:606-616 (1989). 


lacefalizacion, las regiones ventrodorsa- 
les v la difcrcnciacion caudal. Por hi 
forma tie su cuerpo y sus requerimientos 
metabolicos, los turbelarios primitivos 
deben ha her estado bien preadapt a dos 
til parasiiismo, v tienden hacia las lineas 
simhioticas en numerosas ocasiones. Estas 
lineas han dado descendIentes que radia- 
ron abundamemente como parasitos, y 
luchos platelmintos han 11 egado a estar 
altamcnte especializados para esta forma 
de vida 


Los neinertinos han basado su diver- 
sidad evolutiva en la proboseide. Su uti¬ 
lization para la caplura de presas puede 
haber surgido secundariamente de su fun- 
cion original como un organo eminente- 
mente sensorial para la exploration del 
entorno. Aunque los nemertinos han 
avanzado mas que los platelmintos en su 
complejidad de organization, han sido 
marcadamente menos prosperous como 
grupo. Tal vez la posesion de la probos- 
dde era muy eficaz como herramienta 


depredadora, pero no era selectivamen- 
te apropiada para el parasitismo, o tal vez 
simplemente no esta ban presen tes algu- 
nas preadaptaciones enticas. 

Igualmente, los gnatostomulidos no 
han radiado ni han sido tan prosperos 
como los platelmintos. No obstante, han 
explotado el ambiente marino interstitial, 
particular men te zonas de muy baja con- 
centracion de oxtgeno. 
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Parte III. Diversidad de la vida animal 


Reseimen 


Los Piatelmintos. Ics Nemertinos y los Gna- 
tostomulidos son los filos mfts simples con 
simetria bilateral, una condition de valor adap- 
lalivo para los animales activos repiantes o 
nadadores. Carecen de eelotna o pseudoce- 
loma y, por tamo, son acelomados. Son tri¬ 
blast icos y con tin nivel de organization de 
organos y sistemas. 

• La superficie externa de los turbelarios 
esta cubierta por una epidermis eiliada quo 
contiene numerosas eelulas mucosas y rabdi- 
tos en forma de varilla, que actuan juntos cn 
la locomocion. Los miembros de las tlemfts 
clases de plalelmintos estan cubierlos por un 
tegumento sincitial no ciliado, con citoplas- 
ma distal vesicular y cuerpos celulares deba- 
jo de las capas musculares superficiales. Lin 
la mayoria, la digestion es extracelular e intra- 
celular; los cestodos deben absorber nutrien- 
tes predigeridos a traves del tegumento ya 
que carecen de tracto digestivo. La osmorre- 
gulacion se realiza mediante las eelulas fla- 
migeras de los protonefridios y la expulsion 
de los desechos metabolicos se efectua a tra- 
ves de la pared del cuerpo. Rxcepto los tur¬ 
belarios mas primitivos, los plalelmintos tie- 


nen un sistema nervioso de tipo escalera, con 
neuronas motoras. sensoriales y de asocia- 
cion. La mayor parte de los plalelmintos son 
herniafroditas y muchos tambien se reprodu¬ 
cer asexualmcnte. 

La dase Turbelarios es un grupo parafile- 
tico. con miembros en su mayoria earn ivo ros 
y de vida libre. Los trematodos digeneos tie- 
nen un molusco como hospedador interme¬ 
dia rio y casi siempre un vertebrado como hos¬ 
pedador definitive>. La enorme tasa de 
reproduction asexual que tiene lugar en el 
hospedador intermedia rio aumenta la proba- 
bilidacl de que alguno de los descendientes 
alcance al hospedador definitivo. Aparte tie! 
tegumento. los digeneos comparten muchos 
rasgos estmcrurales basicos con los turbela- 
rios. Los tligeneos incluyen muchos para sit os 
importantes del hombre y los animales domes- 
ticos. fisto contrasta con los monogeneos, que 
son importantes parftsiros tie peces y ticnen 
un citio vital directo (sin hospedador inter¬ 
mediary). 

Los cestodos, o tenias, tienen genera 1- 
mente un escolex en su extreme anterior, 
seguido tie una larga cadena de proglotides, 


cada uno de los cuales tiene un juego com¬ 
plete de organos reproductores de amhos 
sexos. Como adullos, viven en ti tuho diges¬ 
tive de veriebratios. La superficie de absor- 
cion de su tegumento esta aumenlada debi- 
clo a los niicrotricos. La larva, con eft scant, 
pasa a las heces, y ti intlividuo joven se desa- 
rrolla en un hospedador intermediario verte- 
brado o invertebrado. 

Los miembros de los Nemertinos ticnen 
un tubo digestive complete con ano v vertla- 
dero aparato circulatorio. Son de vida libre, 
principalmente marines, y capturan sus pre- 
sas enredantlolas con su larga proboscide 
extensible. 

Los Gnaiostoniulidos son un curioso file 
de pei|uenos gusanos marines cjue viven entne 
los granos de los sedimentos del fondo. No 
tienen ano. y comparten ciertas caractcristicas 
con una amplia diversidad de grupos como 
turbelarios, rotiferos, esponjas y cnidarios. 

Ijos plalelmintos y los cnidarios proccdcn, 
probablemente. de un antecesor coniun (pla- 
nuloide), algunos tie cuyos descendientes se 
volvieron sesiles o de vida libre y ratlinles, y 
otros repiantes y bilaterales. 


Cuestionario 


1. jPorque la simetria bilateral tiene valor 
adaptativo para los animales 

act i va men te me >v i I es? 

2. Kmpareje los terminos de la column:! de 


la tlerecha con las clases de la columna 

8. 

izquierda: 

-Turbelarios 

a) Kndoparasitn 

9. 

-Monogeneos 

b) Vida libre y 


-Trematodos 

comensal 


— Cestodos 

c) Ecloparftsito 

10 . 


3. Cite diez caractcristicas tic los 
piatelmintos. 

4. Diferencie dos mecanismos mediante 
los cuales los plalelmintos proporcionan 
el vitelo a sus embriones. 

Evolutivamente, para los piatelmintos. 11. 

iciial es ancestral y cual derivado? 

5. De sc riba breve me nte cl plan de 
organization tie los turbelarios. 

6. /Que comen las planarias y como lo 
digieren? 


Describa breve me nte el sistema 
osmorregulador, e! sistema nervioso v 
los organos sensoriales de las 
planarias. 

Compare la reproduction asexual de 
turbelarios. trematodos y cestodos. 
Compare el ciclo tie vida tipico de los 
monogeneos con cl de un tremalotlo 
digen co. 

Describa y compare el tegumento tie los 
turbelarios y las otras clases de 
piatelmintos. jTodria esio evidenciar 
que los trematodos. monogeneos y 
cestodos forman una rania dentro tie los 
piatelmintos? /Tor que? 

Kcspondu a las sign ientes preguntas 
respecto a Ciouorchis y Schistosoma: 
a) ^Como in lest an a I hombre? b) ^Cuftl 
es su distribution geografica general? 
c) /'Que enfermedad principal 
producen? 


12. /Torque es mas peligrosa la infestation 
de Taenia solium cjue la de 

7 act i iarhy web us sai>i 11 at it& 

13. Cite tlos cestodos que lengan al hombre 
como hospedador intermediario. 

14. Del ina los terminos sign ientes; escolex, 
niicrotricos, proglotides, estrobilo. 

15. Scnale ires diferencias enire nemertinos 
y piatelmintos. 

16. ^Ddnde viven los gnatostonuilidos? 

17. Ex pi iq lie como pod rian halier surgido 
tie Lin antecesor planuloide los cnidarios 
y los piatelmintos. 

18. /Que caracter importanre de los 
nemertinos puetle sugerir que el file) 
esta mas proximo a los otros 
protostomos bilaterales que a los 
piatelmintos? ,;Que caractcristicas tie 
los nemertinos sugieren que 
comparten un antecesor con los 
plalelmintos? 
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Los animales 
pseudocelomados 

Filo Rottferos 
Filo Gastrotricos 
Filo Kinorrincos 
Filo Lorictferos 
Filo Priapulidos 
Filo Nematodos 
Filo Nematomorfos 
Filo Acantocefalos 
Filo Endoproctos 


Un mundo de nematodos 

Sin la menor duda. los nematodos son I os animales 
pseudocelomados mas importantes. tanto por su numero como 
por su impacto sohre el hombre. Los nematodos son 
abundantes en casi todas las partes del mundo, antique la 
mayoria de la genie sol a me me los conoce, y los leme. como 
posibles parasiios del homhre o de sus mascotas. No nos 
damos cuenta de los millones de eslos organ ismos que hahitan 
en el suelo, en el oceano y en las aguas dulces, en las plantas 
y en toda clase de animales. Su impresionante ahundanc'ia 
llevo a N. A. Cobb 0 a escribir en 191 i; 

«Si toda la materia del uni verso, excepto los nematodos, 
desapareciera, tod a via podnamos reconocer nueslro 


mundo, y si, como espirilus sin cuerpo, pudieramos 
investigarlo, encontrariamos sus montanas, colinas, 
valles. lagos, rlos y oceanos represent ados por urn 
delgada capa de nematodos. Los arboles toda via 
formanan filas fantasmales. representando nuestras alto I 
v avenidas, y todavta podnamos localizar nuestras 
ciudades y pueblos, poixjue por cad a masa de seres 
humanos habria una masa correspondiente de ciertos 
nematodos. La situat ion de ciertas plantas y animales 
serfa aun descifrable y, con la suiiciente information, 
incluso podriamos determinar sus especies medianted 
examen tie sus nematodos parasitos caracteristicos.*’ I 


‘Tornado de N. A. Cobb, 1914. Yearbook of the United States Department 
of Agriculture, p. 472. 
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POSICION EN EL REINO ANIMAL 

En los nueve filos era ratios en este 
capfrulo, cl blastocele original del 
embrion persiste como un espacio o 
cavidad del cuerpo. cnirc cl tubo 
digestivo y la [^ared del cuerpo. Esta 
cavidad sc denomina pseudocele ya 
c|uc carecc del rcvcstimienio peritoneal 
que sc cncuentra en los verdaderos 
celomados, y los animates que la 
po.seen sc denominan 
pseud occ loin ados. Kstos pertenecen a 
la division protostoma dc los animalcs 
bilaicralcs, pero son polililerieos (no 
derivan dc un aniecesor comiin). 


Aportaciones biologicas 

1. Hi pscudocelc cs un nuevo avance en cl 
piano corporal comparado con la 
cstaicmra solida del cucrpo dc los 
acelomados. LI pscudoccle puede estar 
lleno dc lluido o contener una sustancia 
gclatinosa con algunas celulas 
mesenquimaticas. Prcscnta, en comun 
con un verdadero celoma, deltas 
potenciales adaptativos, auncjuc cstos 
no sc realize ran de iguai modo en todos 
los represent antes del grupo: 1) mayor 
libenad de movimientos; 2) espacio para 
el desarrollo y la diferenciacion dc los 
sistemas digcsiivo, cxcrcior y 


rcproductor; 3) un medio simple para la 
circulaeion o la disiribucion dc 
materiales a traves del cuerpo; 4) un 
lugarde almacenamiento para los 
produems dc desccho c|ue son vertidos 
a I exterior por los conductos excretorcs; 
y 5) un organo hidroslatico. 

Ya que nuichos pseudocelomados son bas- 
tantc pequerios, las fitneiones mas impoi- 
tantes del pscudoccloma son, probablc- 
mentc, la circulaeion y cl mantenimiento 
dc una prcsi6n hidrostaliea interna alta. 

2. Lslos filos y todos los filos mas comple- 
jos presentan un tube digestivo comple¬ 
te, de boca a ano. 



Ectodermo 


errnu 


Parenquima 

(mesodermo) 


Organo Tubo digestivo 
mesodermico (endodermo) 


Acelomado 
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mesodermico 


Mesodermo (musculo) 


Pseudocele Tubo digestivo 

(del blastocele) (endodermo) 


Pseudocelomado 



Eucelomado 
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Mesenterio 


Celoma 


Organo 
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Figura 16-1 

Planes estructurales de animates acelomados, pseudocelomados y eucelomados. 


LOS PSEUDOCELOMADOS 

Los vertebra cl os v los invertebrados supe¬ 
riors tienen un verdadero celoma, o cavi- 
d:icl peritoneal. que se forma en cl meso¬ 
dermo durante cl desarrollo embrionario 
y. por tan to, esta revestido de una capa 
de cpitelio mesodermico, el peritoneo 
(Figura 16-1). Los filos pseudocelomados 
tienen un pseudocele en lugar de un ver- 
dadero celoma, que deriva del blastocele 
embrionario en lugar de derivar de una 
cavidad secundaria del interior del meso¬ 
dermo. Es un espacio no revestido de peri¬ 
toneo. entre el tubo digestivo y los com- 
ponentes mesodermicos y ectodermicos 
de la pared del cuerpo. 

A la categoria pseudocelomados per¬ 
tenecen nueve grupos dislintos: Ro- 
tiferos, Gastrolricos, Kinorrincos, Ne- 
matodos, Nemalomorfos, Loriciferos, 
Priapulidos, Acantocefalos y HndoprcK'tos. 
Losdnco primeros grupos rienen cienas 


semejanzas que ban llevado a algunos 
auLorcs a situarlos como closes de un filo 
denominado Asquelmintos (G. askos, 
ampolla o saco + be!mins, gusano). No 
obstante, difieren tanto entre si que algu¬ 
nas relaciones filogeneticas son muy clis- 
cutibles, y otros au tores prefieren consi- 
derarlos como filos separados. Algunos 
agrupan juntos a los cinco como filos indi- 
viduales independientes en el superfilo 
Asquelmintos. Los endoproctos se ban 
reunido a voces con los ectoproctos, deno- 
minando al conjunlo briozoos (aniniales 
musgo). No obstante, los ectoproctos se 
consideran un filo independiente, ya que 
tienen un verdadero celoma. y el termino 
«briozoos» se usa actualmente excluyen- 
do de el a los endoproctos. 

Sea cual sea su clasificacion, los pseu¬ 
docelomados son un con junto hclcroge 
nco de animales. La mayoria son peque- 
ftos, much os microscop icos. otros 
bastanie gratides. Algunos, como los 


nematodos, se encuentran en habitat 
dulciacuicolas, marinas, lerrcsires y para- 
silos; otros, como los acantocefalos, son 
estrictamente parasitos. Algunos tienen 
earacierislicas unicas, como el sistema 
lagunar de los acantocefalos o la corona 
ciliada de los rotfferas. 

Eero incluso siendo un grupo tan 
diverso, comparten algunas caracteiisti- 
cas. Todos tienen una pared del cuerpo 
con epidermis (con freeueneia sincitial), 
dermis y nuisculatura que rotlea al pseu¬ 
docele. F.l tubo digestivo complete) 
(excepto en los acantocefalos) se ha I la 
en el interior del pseudocele. junto con 
las gonadas, los organos excretores y ei 
liquido perivisceral. En muchos, la epi¬ 
dermis secreta una cuiicula inerte con 
algunas especializaeiones, como cerclas 
o espinas. 

En los individuos de cienas especies, 
o en paries de su cuerpo, es frecuente 
tener un numero conslante de celulas o 
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CauactekLsticas DE LOS 
FI LOS PSEl IKK ELOM ADOS 

1. Sinicina bilateral: sin segmentation, 
trihlasticos (tres capas 
blastodermicas). 

2. La cavidad del tuerpo es un 

pscudoccle 

3. bn general de taniano pequeno; 
algunos microscopicos; unos pocos 
de mas de un metro de largo. 

4. Cuerpo vermiforme; la pared del 
tuerpo es una epidermis sincitial o 
telularton una cutiaila engrosatla, a 
veteston muthi; capas mustulares 
prindpalmente de fibras 
longitudinaks los cilios faltan en 
varios files. 

3. Sisiema digestivo (faIta en 

acantocefalos) tompleto con Ixxra. 
intestino y ano; taringe muscular y 
bien desarrollada. disposition de 
tubo dentro de un tul>o tulx> 
digestivo en general solo con un 
revestimiento epitelial y ton una 
capa muscular no definida. 

de nucleus. condition conoticht como 
cutelia En la mayoria tie el los hay un 
notable desarrollo tie la nntsculalura lon¬ 
gitudinal. 

Filo RoiIff.ros 

El nombre de los rotiferos (I.. rota, rueda 
+ few. los que lie van) proviene de la 
corona dliada caracterislica, corona <> 
troca. c|ue cuando bate da con frccuen- 
cia la impresion de una rueda girando. 
Los rotil'eros oscilan entre 40 um v 3 nun 
de longitud, pero muchos estan entre 100 
v 300 pm. Algunos tienen bonitos colo¬ 
res. aunque muchos son transparentes y 
lienen formas extranas (Figura 16-2). A 
menudo sus formas estan correlaciona- 
das con su modo de vida. I n general, los 
botanies son globosos y con forma de 
saco; los reptanttvs y los nadadores son 
algo alargados y con forma de gusano; v 
los tipos sesiles por lo general tienen 
forma de saco con una epidermis engro¬ 
sada por fueru (loriga). Algunos son colo- 
niales. Uno de los generos mejor cono- 
cidos es PhHodina (G. pbilos. ser amigo 
de + dinos. girar) (Figura 16-3), cpie se 
usa con frecuencia para estudio. 

Los rotiferos son un grupo cosmopo 
lira de unas 1500 esjx'cies, algunas de las 
cuales se cncucntran en todo el mundo. 


6. Carecen tie organos respiratorio.s y 
circulatorios. 

7. En algunos, sistema excretor de 
canales v protonefritiios: puede 
presenta rse una cloaca que red lx? los 
productos excrelores. reprotluclorcs y 
digest i vos. 

8. Sistema nervioso de ganglios 
cerebroideos o con un anillo nervioso 
circumenterico conectado a nervios 
anteriores y posteriores; organos 
sensoriales en fosetas ciliares. papilas. 
cerda.s v en algunos, lambien ojos 

9. Aparato reproductor con gonadas y 
conductos que pueden ser simples o 
dohles; sexos casi siempre sepa ratios, 
con los machos general me nte mas 
pequenos que las hembras; hue vos 
microscopicos con una tascara que 
con frecuencia contiene quilina, 

10. F.l desarrollo puede ser directo o estar 
incluido en un ciclo vital com pie jo, 
segmentation principalmenie en 
mosaico; es conuin la constancia 
en el nunicro de cclulas o nVideos. 


Muchas de las especies son duldacuico- 
las. unas pocas marinas, algunas terres- 
tres y otras son epizoicas (viven sobre el 
cuerpo de otro animal) o parasitas. 

Los rotiferos estan adaptados a mu¬ 
chos tipos tie condiciones ecologicas. 
Muchas especies son bentonicas y viven 
en el fondo o en la vegetation de las 
charcas o a lo largo de las orillas de los 
lagos. donde nadan o se arrastran sobre 
la vegetation. I na gran proportion de 
las especies que viven en la capa tie agua 
que exisle empapando las arenas de las 
playas (meiolauna) son rotiferos. Las for¬ 
mas pelagicas (Figura 16-2B) son comu- 
nes en la superficie del agua de los lagos 
y en los estanques, y pueden presenlar 
ciclomorfosis. esto es, variaciones esta- 
cionales en la forma del cuerpo. 

Muchas especies de rotiferos pueden 
soporiar periotlos tie tlesecacion, duran¬ 
te los cuales parecen granos tie arena. 
Micntras estan tlesecados, los rotiferos 
son muy toleranres a las variaciones de 
temporal lira, especialmente aquellos que 
habitan en nmsgos. Solo en unos pocos 
rotiferos ocurre el verdadero emjuista- 
miento Si se a hade agua a un rotifero 
tlesecatlo reanuda su actividad. 

Las especies estrictamenle marinas 
son mas bien ptx'o numerosas. Algunas 
tie las especies del litoral marino (inter- 



Stephanoceros fimbriatus Asplanchna priodonta 



Squatinella rostrum Macrochaetus longipes 

Figura 16-2 

Variedad de la forma del cuerpo de los 
rotiferos. A, Stephanoceros tiene cinco 
largos lobulos en forma de dedo y en 
corona con verticilos de cortas cerdas. 
Captura sus presas cerrando su embudo 
cuando los organismos que constituyen su 
alimento nadan dentro de §1, y los lobulos 
con cerdas evitan que la presa escape. 

B, Asplanchna es un genero pelagico 
depredador sin pie. C, Squatinella tiene 
una extension como una capucha 
transparente. no retrcictil, semicircular, que 
le cubre la cabeza. D. Macrochaetus es 
aplanado dorsoventralmente. 

niareales) podrian ser dulciacuicolas 
capaces tie adaprarse al agua del mar. 

Forma y i iincion 

Caracieres ext ernos 

El cuerpo de un rotifero esta compuesto 
tie una cabeza que lleva una corona cilia- 
tla. un tronco v una cola posterior, o pii* 
Esta cubieno por una cuticula* no cilia* 
da, excepto cn la corona. 

N. del T La microscopia olectrdnica ha demostra* 
do que la llannada «cuticula- de los rotiferos es en 
realidad una red mtracelular . mas o menos desarro* 
llada, de libras semejantes a la actina. 
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Boca 



Figura 16-3 

Estructura del rotifero Philodina. 
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Li corona ciliada rodea un area central 
de la calxva, no ciliada, que puede Uevar 
cerdas sensoriales o papilas. La apariencia 
du la cabeza depende del ripo de coronas 
que lleve, general men te algun tipo de cir¬ 
cuit), o un par de discos trocales (corona- 
les) (el lermino trocal proviene de una 
pulahra griega que significa rueda). Los 
cilios de la corona baren en slices ion. 
dando la impresion de una rueda girato- 
ria o de un par de ellas. La boca esta 
situada en la corona, en la cara meclio- 
venlral. Los cilios de la corona se usan para 
la locomocion y para la alimentacion. 

LI aierpo puede ser alargaclo, como 
en Pbiloclina (lagura 16-3), o con forma 
desaco (Figura 16-2). Contiene los orga- 
nos viscerales y con lrecuencia Neva ante- 
nas sensoriales. La pared del cuerpo de 
muchas especies esta anillada superfi- 
cialmenie, lo que parece una scgmenta- 
tion. Aunque algunos rotfferos segregan 
una verdadera cuticula. todos tienen una 
capa fibrosa en su epidermis. En algunos 


esta capa fibrosa es bastante gruesa v 
forma una especie de escudo o loriga. a 
veces dividida en placas o anil los. 

Id pie es mas eslrecho y por lo gene¬ 
ral lleva de uno a cuatro dedos. Su cuti¬ 
cula [Xiede estar anillada y es retractil teles- 
copicamente. Esta afilado gradualmente 
en algunas especies (Figura 16-3) y cle una 
manera brusca en orras (Figura 16-2). El 
pie es un organo de fijaci6n. contiene 
glandulas pedias que segregan un mate¬ 
rial adhesivo usado por las formas sesiles 
y reptantes. En las formas pelagicas natla- 
doras. el pie esta por lo general reducido. 

Los rotiferos se mueven por reptacion 
con movimientos parecidos a los de las 
sanguijuelas, avudados por el pie, o por 
natacion con los cilios de la corona, o por 
am bos. 


Caracteres infernos 

Por debajo de la cuticula esta la epider¬ 
mis sincitial, que secreta la cuticula, y ban- 
das cle musculos subepidermicos, algu¬ 
nos circu lares, otros longiu id inales y otros 
c[ue cruzan el pseudocele hacia los orga- 
nos viscerales. Hi pseudocele es amplio y 
ocupa el espacio entre la pared del cuer¬ 
po y las visceras. Estfi lleno de liquido, 
algunas bandas musculares y una red de 
celulas aineboideas mesenquimaricas. 

El tubo digestivo es complete). Algu¬ 
nos rotiferos comen arrastrando peque- 
rtas particulas organicas o algas hacia la 
boca con el batido de los c ilios cle la coro¬ 
na. Los cilios son capaces cle separar y 
ordenar las particulas no apropiadas. La 
faringc (mastax) dispone cle una porcion 
muscular que esta equipacla con mancli- 
bulas cl liras (trofos) para suecionar y 
moler las particulas alimenlicias. La farin¬ 
ge, en masticacion constante, es con Ire- 
cuencia una caracterisLica disrintiva cle 
escos animales. Las especies carmvoras se 
alimentan cle protozoos y cle pequenos 
metazoos que capturan, engullenclolos o 
sujetdndolos. Las engullidoras tienen un 
area con forma de embudo alrededor cle 
la boca. Cuando las presas nadan al inte¬ 
rior del embudo, los lobulos se pliegan 
hacia dentro, las capturan y las retienen 
hasta que son arrastradas hacia la boca y 
la faringe. Las especies cazadoras tienen 
trofos Cjiie se pueden sacar y usar como 
pinzas para asir la presa, llevandola a I inte- 
rior de la faringe, y entonces la perforan 
y dividen de modo que las porciones 


comestibles puedan ser consumidas y el 
resto eliminadas. Se cree c[iie las glandu¬ 
las salivales y gastricas segregan enzi- 
mas para la digestion extracelular. La 
absorcion se produce en el estomago. 

HI sistema excreior consta tipicamen- 
te de un par cle tubulos protonefridia- 
les, que tienen cada uno unas celulas 
flamigeras que descargan en una vesi- 
cula comun. La vesicula se vacia por pul- 
saciones en la cloaca, en la que tambicn 
se abren el intestine) y los oviductos. HI 
ritirto rapido cle pulsacion del protone- 
fridio —una a cuatro veces por minuto- 
podria indicar que el protonefridio es un 
importance organo osmorregulador. Apa- 
rentemente el agua enira a traves cle la 
boca en lugar de atravesar la epidermis; 
incJuso las especies marinas vacian sus 
vesiculas a intervalos frecuentes. 

Hi sistema nervioso consta de un 
cerebro bilobulado, dorsal respecto al 
mastax. que envia pares cle nervios a los 
brganos sensoriales, mastax. musculos y 
visceras. Los organos sensoriales inclu- 
yen ojos pares (en algunas especies 
como Philodina), cerdas sensoriales, 
papilas, fosetas y antenas clorsales. 

Rep roduccion 

Los rotiferos son dioicos y por lo gene¬ 
ral los machos son mas pequenos que las 
hembras. En la clase Ikleloicleos los 
machos no se conocen v en los Mono- 
gonontos parece que solo los hay duran¬ 
te unas pocas semanas al aho. 

HI sistema reproductor femenino cle 
los Ixleloideos y cle los monogonontos 
consta de ovarios combinados con glan¬ 
dulas cle vitclo ( germovitelario) y ovi- 
ductos que abren en la cloaca. HI vitelo 
es suministrado al ovulo en desarrollo 
por medio de un flujo a naves de puen- 
les citoplasmdticos, en lugar de por celu¬ 
las cle vitelo independientes como en 
muchos platelmintos. 


Hi termino nik tico (G. miklos, mezdado) 
se reliere a la capaeidad de los huevos 
luiploides de ser i'ecundados (esto es, 
«mozclado.s») por los espermatozoides 
masculinos para formar un embrion 
diploidc. Los huevos amicticos («sin 
mezda») son ya diploitles, y solamcnte 
pneden desarrollarsc por 
partenogencsis. 
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Figura 16-4 

La reproduccion de algunos rotiferos (Clase Monogonontos) es partenogenetica durante la 
parte del aho en que las condiciones ambientales son apropiadas. Como respuesta a ciertos 
estimulos, las hembras comienzan a producir huevos haploides (N). Si el huevo haploide no 
es fecundado, eclosionan machos haploides. Estos proporcionan esperma para fecundar 
otros huevos haploides, que dan lugar luego a huevos (zigotos) diploides (2N), que en 
estado latente pueden resisatir los rigores del invierno. Cuando vuelven las condiciones 
apropiadas, los huevos en estado latente continuan su desarrollo y producen hembras. 


En los Ixlelokleos (Pbikxlhui por ejern- 
plo ) y toclas las hembras son partenogene- 
ticas y producen huevos diploides que 
eclosionan dando hembras diploides. Estas 
alcanzan la madurez en pocos dias. En la 
clase Seisonaceos. las hembras producen 
huevos haploides que dehen ser I'ecun- 
dados y c|iie se desarrollan como machos 
o como hembras. En cambio en los mono¬ 
gonontos las hembras producen dos tipos 


de huevos (Figura 16-4). Durante la mayor 
pane del ano. las hembras diploides pro¬ 
ducen huevos amicticos diploides con 
una cascara delgada, que da ran paiieno- 
geneficaniente hembras amicticas diploi¬ 
des. No obstante, estos rotiferos viven con 
frecuencia en charcas temporales o en 
lagos y son cfclicos en si is modelos re pro- 
cluctores. Cualquiera de los varios factores 
ambientales, porejemplo, el hacinamien- 


Clasificauon del 
FILO ROTIFEROS 

Clase Seisonideos (G. scison, vasija 
de tierra + eklos, forma). Marinos; 
formas alargadas; corona vestigial; 
sexos de tamanos y formas similares: 
hembras con un par de ovaries y sin 
vitelario; genero unico ( Seison) con 
dos especies; epizoicos de branquias 
de crustaceos (Nebalia) 

Clase Bdelloidcos (G. held la, 
sanguijuela + eiefos. forma). l ; ormas 
nadadoras o reptantes; extremo 
anterior; corona normalmente con un 
par de discos trocales; no se conocen 
machos; parte nogen cl icos; dos 
germovitelarios. Ejemplos: Pbitodina 
(Figura 16-3), Rot aria, 

Clase Monogonontos (G. monos, 
uno + tfonos, glandula sexual 
primaria). Formas nadadoras o sesiles; 
un gennovilelario; machos enanos; 
huevos tie ires tipos (amicticos, 
micticos y durmientes). Ejemplos: 

Aspfa ) icbnai. Figii r. i 16-211). Epiphancs. 

to, la clieta o el fotoperiodo (segun las 
especies), pueden inducir que los huevos 
amicticos desarrollcn hembras micticas cjue 
produciran huevos micticos haploides 
con una cascara delgada. Si estos huevos 
no son fecundados, damn machos haploi¬ 
des. Pero si son fecundados, producen una 
cascara espesa y resistente, y entran en un 
periodo latente. Sobreviven a I invierno 
(«huevas de inviemo») o hasta cjue las con¬ 
diciones ambientales scan apropiadas de 
ntievo, y enlonces eclosionan dando hem¬ 
bras diploides. Con frecuencia, los huevos 
en estado latente se dispersnn por el aire 
o por medio de las aves, lo que explica la 
peculiar distribucion de los rotiferos. 

HI a para to reproductor masculino 
consta de un solo testiculo y un conduo 
to espermatico cilia do que continua hasta 
el poro genital (en general, los machos 
carccen de cloaca). El final del conducto 
esta especializaclo como organo copula- 
dor. La copula es generalmente hipodcr- 
mica, esto es. el pene puede penetrar por 
cualquier parte de la pared del cuerpo tie 
la hem bra e inyecta el esperma di recta* 
mente en el pseudocele. 

Las hembras nacen con los caracteres 
del adullo y necesilan solo linos pocos 
dias tie crecimiento para alcanzar la madu¬ 
rez. Con frecuencia los machos no crecen 
y son sexualmente maduros al nacer. 
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Figura 16-5 

Chaetonotus , un gastrotrico. A. Cara dorsal. B, Estructura interna, vista ventral. 
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Figura 16-6 

Gastrotricos del orden Macrodasyoideos, 
A, Macrodasys, B, Turbanella . 


Constancia nuclear 

Li mayor parte tie las estruciuras tie los 
rutifuros son sincitfales. pen) en varios orga- 
nos los nucleus muestran una constancia 
en numero notable dentro tie una misma 
espccie (eutelia). For ejemplo, E. Martini 
(1912) infonno que en una especie tie roti- 
fcm siempre encontraba 1 S3 nucleus en el 
Ife'bro. 39 en el es tom ago. 172 en el epi- 
teliode la corona y asi sucesivamente. Los 
organismos con eutelia nuiestran un pre- 
ciso control genetico cle la division y dife- 
renciacion nuclear. Los nudeosestan pro- 
gramados para tliterenciar.se y dividirsc un 
numero exacto tie veees, deteniendose 
cuando se alcan/a el numero fijatlo. 

Filo Gastrotricos 

Los gastrotricos (G. gaster, gastros, esto- 
mago, vientre + thrix, trichos, pelo) inclu- 
yen pequenos animates aplanatlos ven- 
iralmentc tie Linos 65 a 500 pm tie 
longitud, a veees parecidos a los rotifc- 
ros. puro sin corona ni mastax, y con cer- 
das y unas escamas caracleristicas en el 
cuerpo. Se encuentran genera I mente des- 
lizandosc en el fondo, en alguna planta 


acuatica o en un susrrato animal, por 
medio tie sus cilios ventrales, o Forman 
parte de la meiofauna tie los espacios 
intersticiales entre las partial las del fondo. 

Los gastrotricos se encuentran en agua 
dulcc y salada. Las 400 o mas especies 
est&n reparriclas por igLial en a mhos 
medios. Muchas especies son cosmopo- 
litas, pero solo unas pocas se encuentran 
simultaneamente en las aguas tlulces y 
en el mar. Todavia queda mucho por 
saber de su clistribucion. 

Forma y funcion 

Los gastrotricos (Piguras 16-5 y 16-6) gene- 
ralmente son alargados, con una superfi- 
cie dorsal convexa cjue lleva un entrama- 
do cle cerdas, espinas o escamas y una 
sLiperPide ventral aplanada ciliada. Las ceiu- 
las de la superficie ventral pueclen set* 
monociliadas o miiltidliadtis. La cabeza es 
frecuentemenie lobulada y ciliada y el 
extremo caudal puede estar hifurcado. 

Por clebajo de la culfcula se cnaien- 
ira una epidermis sincitial. La muscula- 
tura longitudinal esta mejor desarrollatla 
que la circular y en la mayor pane tie los 


casos es lisa. Los tubos adhesivos segre¬ 
gate una sustancia para la fijacion. Se pre- 
senta Lin sistema doble tie giantlLilas para 
la fijacion y la liberation, similar al tles- 
crito para los turbelarkxs (p. 285). Pi pscu- 
doccle esta en ocasiones reducido y no 
c<>ntiene amelx>cit< >s. 

Pi tubo digestivo es complero y esta 
comptiesto de boca. faringe nuiscular, esto- 
mago-intestino y ano (Figura (6-5H). La 
alimentat ion consiste en algas, protozoos 
y detriros que son dirigidos hacia la boca 
por los cilios tie la cabeza. La digestion 
puede ser extracelular. Los protonefridios 
estan ecjiiipados con solenocitos en kigar 
tie con cekilas flamigeras. Los solenocitos 
tienen Lin linico flagelo cncerrado en Lin 
cilindro tie varillas citoplasmaticas. 

61 sistema nervioso incluye un cere¬ 
bro ccrcano a la faringe y Lin par tie cor- 
dones neiviosos laterales. Las estruciuras 
sensoriales son similares a las tie lt>s roti- 
feros. excepto en cjue por lo general carc- 
ccn de ojos. Las cerdas sensoriales, a 
menudo concentratlas en la cabeza, son 
cilios modificados. 

Los gastrotricos son hernia fix xliras. aun- 
que el apararo masculino de algunos es 
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mdimeniario, por lo que las hembras son 
funcionalmente partenogeneticas. A1 igual 
que los rotiferos, los gastnolricos producen 
huevos de cascani delgada de rapido desa- 
nollo y huevos de resLstencia con una cas- 
cara gmesa. Estos ultimos pueden resislir 
cluras condiciones amhientales y sobrevi- 
vir en estado latente durante algunos a nos. 
El desarrollo es directo y los jovenes tie- 
nen la misma forma que los adultos. 

Filo Kinorrincos 

Los kinorrincos (G. kinein , moverse + 
rbyncbos . pico) son animales marinos un 
poco mayores que los rotiferos y los gas- 
trotricos, pero generalmente de no mas de 
1 mm de longitud. El filo se ha llama do 
tambien Ecbinodera , por su cuello espi- 
noso. Se han descrito unas 175 especies. 

Los kinorrincos son cosmopolitas que 
viven cle polo a polo, desde la zona inter- 
mareal a 6000 m de profundidad. Muchos 
viven en el fango o en arena fangosa. 
pero a veces se han encontraclo entre 
masas de algas, esponjas u otros inverte- 
brados. Se alimentan fundamentalmente 
de diatomeas. Entre los generos mejor 
conocidos de los kinorrincos podemos 
citar Ech inode res, Pycnopbyes y Kino - 
rbynchus. 


Forma y funcion 

El cuerpo de los kinorrincos esta dividi- 
do en 13 segmentos, que lie van espinas 
pero no cilios (Figura 16-7). La cabeza 
refractil tiene un circulo de espinas y una 
pequena proboscide extensible. El cuer¬ 
po es piano ventralmente y convexo dor¬ 
sal men te. La pared del cuerpo esta com- 
puesta por una cuticula, una epidermis 
sincitial v unos cordones epidermicos lon- 
gitudinales muy parecidos a los de los 
nematodos. La disposicion de los mus- 
culos esta correlacionada con los seg- 
mentos y se presen tan bandas circulares, 
longitudinales y diagonales. 

Un kinorrinco no puecle nadar. En los 
sedimentos y en el lodo, tlonde vive nor- 
malmente, cava extendiendo la cal>eza en 
el fango y an clan dose con las espinas. 
Entonces lira del cuerpo hacia delante 
hasta que la cabeza se retrae dentro del 
cuerpo. Cuando son moleslados, los kino¬ 
rrincos relraen la cabeza y la protegen 
media nte un si sterna de cierre for mad o 
por placas cuticulares (Figura 16-7). 
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Figura 16-7 

Echinoderes . un kinorrinco, es un pequeno 
gusano marino. La segmentation es 
superficial. La cabeza con su circulo de 
espinas es retractil. 


El tubo cligestivo es complete, con 
una boca en el extremo de la probosci¬ 
de, una faringe, un esofago. un estoma¬ 
go-intestino y un ano. Los kinorrincos se 
alimentan de diatomeas o del material 
organico del lodo donde viven. 

El pseudocele esta lleno de amebo- 
citos que contienen fluido. El sistema 
excretor esta formado por protonefridios 
con solenocitos multiniicleados a cada 
laclo de los segmentos 10 v 11 del ani¬ 
mal. Cada solenocito tiene un flagelo 
largo y uno corto. 

F.1 sistema nervioso esta en contacto 
con la epidermis, un ccrebro multilobu- 
lado que rodea la faringe y un cordon 
nervioso ventral con ganglios que se 
extiende a traves del cuerpo. Los oiganos 
sense riales estan re presen tados por oce- 
los en algunos y por cerdas sensoriales. 

Los sexos estan se parados, con gona- 
das pares y gonoductos. Hay una serie 
de unos seis estados juveniles y un adui- 
to definitive) que no sufre muclas. 

Filo Loriciferos 

Los loriciferos (L. iorica , loriga, cora- 
za + G. phorciy llevar) conslituyen un 
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Figura 16-8 

Vista dorsal de un loricifero adulto, 
Nanaloricus mysticus. 


filo de animales recientemente des¬ 
crito (1983). Estos diminutos animales 
(0,25 nun de longitud) viven en los 
espacios entre los granos de arena del 
fondo marino, a los que se adhieren 
fuertemente. Aunque la descripcion 
original esta basada en ejemplares 
de la costa francesa, parecen estar 
ampliamente dislribuidos por lodo el 
mundo. 

Forma y funcion 

Los loriciferos tienen esthetes orales y 
escalidas hasta nte semejantes a las de 
los kinorrincos, y tod a la pane anterior 
del cuerpo puede retraer.se en e! inte¬ 
rior de la loriga circular (Figura 16-8). 
La naturaleza de su dieta se descono- 
ce. El cerebro ocupa casi por comple¬ 
to la cabeza, y las escalidas estan iner- 
vadas por nervios desde el cerebro y 
orros ganglios. Los sexos son separa- 
dos, pero se desconocen detalles de la 
re produce ion. Los jovenes se parecen 
a los adultos en varies aspectos, pero 
preseman un par de apenclices cauda- 
les o pies que se cree tienen funcion 
locomotora. 
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Filo Priapulidos 

Lon priapulidos (l'». priaftos. falo + ida. 
sufijo plural) son un pequeno grupo (de 
solo 15 especies) de gusanos marinos que 
sc encucntran principal monte on aguas 
Itiasdc ainlx)s hemisfcrios. I Ian sido cita- 
dosen la costa del Atlantico, desde Mas¬ 
sachusetts hasta Ciroenlandia y a lo largo 
de las costas del Pacifico desde Califor¬ 
nia hasta Alaska. Viven en cl fango y la 
arena del fondo marino. desde /onas 
intermarcales hasta prolundidades de 
varies miles de metros Tubilucbus (L. 
tubulus , dim. de mbits, conduce ion de 
agua) es un diminuto detritivoro adapta- 
do a la vida intersticial en sedlmentos 
corulinos templados. Maccabeus t bauti- 
zatlo asi en recuerdo de un pat riot a judio 
niuerti) 160 a nos antes de Cristo) es un 
pequeno animal tubicola dcscubierto en 
langos del Mediterraneo. 

Forma y funcion 

Ins priapulidos tienen el cuerpo eilindri- 
0o. v raramente sobrepasan las 12 a 15 cni 
de longitud. La mayoria son depredado- 
res v excavadorcs. que se orientan verti- 
ca!t> en el sedimento con la Ixxm dirigida 
Hkitt la superficic. Fstan adapiados a exca- 
var mediunte contracciones clel cuerpo. 

F.I cuerpo tiene una proboscide. un 
tronco y uno o dos apendices caudales 
(Figura K>-9). La proboscide es eversible. 
esta ornamentada con papilas y finaliza 
en unas lilas de espinns curvas que ro¬ 
dent! la boca. I.a utilizan para explorarel 
entorno asi conio para capturar presas 
pequeftas de cuerpo blando. Maccabeus 
liene una corona de lenlaculos braquia 
les a 1 reded or de la lx*ca. 

Kl tronco no es metamcrico pero esta 
super lie inlmente dividklo en 30 a 100 ani- 
Ilos \ cubierto de espinas y tuberculos. 
proha I dement c estos ultimos de luncion 
seasonal. 1:1 a no y los poros urogenitales 
selotalizan en el extreme) posterior del 
tmneo. Levs apendices caudales son estruc- 
juras huecas, ijue se cree intervienen en 
b respirat ion, ademas de tener lunciones 
quimiorreceptonis. F.I cuerpo esta cubier- 
toporuna culicula quilinosa quo se tnuda 
perilKlicamente a lo largo de la vida. 

Kl sistema digestive) consta de una 
iringe inusculosa. un inteslino y un recto 
tfiguru 16-9). I lay un anillo nervioso alre- 
dedortle la faringe y un cordon medio 
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Figura 16-9 

Principales estructuras internas de Pnapuius . 


ventral. La cavidad del cuerpo contiene 
amelxx iios y, al menos en Pnapuius cau¬ 
dal us. corpusculos con un pigmento res 
piratorio denominado hemeritrina. 

Los sexes son se parados; los organos 
urogenitales. pares, estan const it uidos 
cada uno por una gonada y grupos de 
solenocitos. umbos conectados a un tubu¬ 
le proiDnefridial cjue trails porn al exte 
rior tanto los gametes come los produc- 
tos de desecho. Se conote muy poco de 
la embriologia tin algunos, el huevo sufre 
segmentaci6n radial y da lugar a una este- 
reogastrula. La larva tie Pnapuius cae al 
fondo y atlqiiicrc ha bit os detritivoros. 

Considerados durante mucho tiempo 
pseudocelomados. los priapulidos fueron 
inch lidos come celomados cuando se 
descubrieron nucleos en membranas que 
limitan la cavidad del cuerpo. lo que 
constituma un peritoneo. Sin embargo, 
la microscopia electronica ha demostra- 
tlo tjue los nucleos de sus celulas mus- 
culares son perifericos y que eslas celu¬ 
las segregan una membrana extracelular. 
lo que da una apariencia falsa de un 
revest imiento epitelial. 

Filo Nematodos: 

GUSANOS REDON DOS 

Se han citado unas 12 000 espet ies de 
nematodos (Ci, nematus, hebra ), pero se 
ha estimado quo si se conocieran todas 
la que existen, su numero serta de casi 


500 000. Viven en el mar, en agua dulce 
y en el sudo, desde las regiones polares 
a los tropicos, y desde las montanas a las 
prolundidades marinas. I hi buen sudo 
de cultivo puetle contener miles de millo- 
nes de nematodos por acre. Tambien los 
nematodos parasitan virlualmente todo 
tipo de animales y muchas plantas. Los 
efectos de la infestat ion de los nemato¬ 
dos en las coset has, animales domesti- 
cos y en el hombre hacen tie este filo 
uno tie los mas importances tie todos los 
grupos de animales parasitos. 


Kn 1903, Sydney Brenner cumen/.o .i 
estudiar un nematcxlo tie vida libre 
(Menorbabclitis elegans, lo que 
constiuiyo el coinien/.o de una 
investigation enormemenle proveehosa. 
Actualmente, este ncmatodo se ha 
converlido en uno tie los mas 
importantes modelos experimentales en 
biologia. Se ha podido seguir el origen y 
tlestino tie todas v cad a una de sus 
celulas. tlesde el zigoto hasta el adulro. y 
se ccinoce el escjneina emnplcio tie su 
sistema nervioso. con totlas sus neuronas 
y sus correspontlienies conexiones Se ha 
mapeado .su genonia casi por completo. 
y los cicntificos estan trubajando en la 
seeucnciacion tlel genuina complete) 
(linos ires milloncs tic* bases). Se han 
llevado a calx*, y se Ilcvaran aim mas. 
muchos descubrimientos hasicos 
ulilizantk) C cl<\t>ans. 


Los nematodos tie vida libre se ali¬ 
ment an de bncterias, levaduras. hifas de 
bongos y de algas. Puetlen ser saprozoi- 
cos o coprozoicos (viven en la materia 
fecal) Las especies depredadoras put* 
den comer rotileros. lartligratlos. pcque- 
nos anelidos y otros nematixlo.s. Muchas 
especies se alimenlan de los jugos tie las 
plantas su peri ores, cn las que penetnm, 
causantlo a voces tlanos tie gratitles pro- 
poreiones en la agricultura. Los mismos 
nematodos pueden ser presa tie acaros, 
lan as tie insectos y hasta de bongos que 
los eapturan. I no do los nematodos tie 
vida libre. Caeunrbalkliflsele^ans. es lacil 
de eultivar en el lalx>ratorio y se ha con- 
vertido en un modelo inapreciable para 
el estudio Irasico de la biologia tlel desa- 
rrollo. 

Viilualmente lotlas las especies tie ver- 
tebrados y muehos inveilebratlos sirven 
como hospetlat lores a uno o mas tipos tie 
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nemaiodos paritsitos. Los nematodtxs para- 
sitos del hombiv producen muchas moles- 
tias, enfermedades y la mucrte, y para los 
animates domesticos son una fuente de 
grandes pcrdidas economicas. 

Forma y funcion 

Los caracteres distimivos de esre grupo 
de animales son su forma cilmdrica, su 
cuticula flexible e incite, su carencia de 
cilios moviles o llagelos (excepto en una 
especie), los musculos de la pared del 
cucrpo, que tienen caracleristic as inu- 
s li ales, como el hecho de cjue solo dis- 
curren en direction longitudinal, y la 
eulelia. Los nemaiodos no tienen proto- 
nelridios. hecho relacionado con su 
carencia de cilios; su si.sterna ex c ret or 
consta de una o mas celulas ghindulares 
grandes que abren en el poro excretor, o 
en un sistema de canales sin celulas glan- 
dulares, o con celulas y canales juntos. 
Su faringc es tipicamente muscular, con 
una lu/ triiradiada que recuerda a la larin- 
ge de los gastrolricos y de los kinorrin- 
cos. El uso del pseudocele como organo 
hidrostalico esta muy extendido en los 
nematodos, y gran parte de su morlolo- 
gia funcional puede enrenderse mejor en 
el contexto de la alia presion liidros- 
tAtica (lurgescencia) del pseudocele 
La mayoria de los nematodos tienen 
menos de 3 cm de longitud y muchos 
son microscopicos, pero algunos a lean- 
/an mas de 1 m de longitud. 


Li cubierta externa del cucrpo es una 
cuticula no celular rclativamenie grue 
sa sec retada por la epidermis subyacente 
(hipodermis). La hipodermis es sinci- 
Lial y sus nuclcos se localizan en cuatro 
cordones hipodermicos cjuc sob res a 
len luicia el interior (Figura 16-10). Los 
cordones dorsal y ventral llevan los ner- 
vios longitud inales dorsal y ventral, y los 
cordones latcrales llevan los conduct os 
excretores. La cuticula tienc una gran 
importancia funcional para el animal, al 
sen ir para resistir la aha presion hidros- 
ratic a ejcrcida por el lluido del pseudo¬ 
code. Las distintas capas de la cuticula 
son principalmente de eolageno, una 
prolema esiructural cjue rambien abun 
da en el tejiclo conjuntivo de los vertc- 
brados. Tres de las capas estan com- 
puestas de libras entrecruzadas, que 
confieren al animal cierta elasticidad lon¬ 
gitudinal, pero cjue limitan considera- 
blemente su capacidad para la expan 
sion lateral. 

Los musculos de la pared del cucrpo 
de los nemaiodos son poco comunes Se 
situan por debajo de la hipcxlcrmis y solo 
se contraen longitudinalmente. No exis- 
te musculatura circular en la pared del 
cuerpo. Los musculos estan dispuestos 
en cuatro bandas, o t uadranies, marca 
das por los cuatro cordones hipodermi 
cos (Figura 16-10). Cada celula muscular 
tiene una pore ion fibrilar contractil (o 
huso muscular) y una portion sarco¬ 
plasm ica no contractil (cuerjx) celular). 


F.l huso es distal y esta confinado a la 
hipodermis, y los cuerpos celulares sobre- 
salen hacia el pseudocele. El huso es 
estriado con bandas de actina y miosina, 
lo que recuerda al musculo escjuelelico 
de los vertebrados (Figura 10-7. p. 189. y 
6i7). El cuerpo celular coniiene el nudeo 
y es el principal deposito del gluc6geno 
almacenado en el animal. De cada cuer- 
po celular se extiende un salientc o 
brazo muscular hacia los nervios ven¬ 
tral o dorsal. Auncjue no es cxdusiva de 
los nematodos, esta disposition es nmy 
curiosa; en muchos animales las prolon- 
gaciones nerviosas (axones, p. 722) se 
extienden luista el musculo, en lugarde 
lo contrario. 

El fluido que rellena el pseudocele. 
que bana los organos internos, constitu- 
ye un esqueiero hidrostaticn que esta pre¬ 
sente en muchos invertebrados. y que 
presla soporte para ia rransmision de la 
luerza de la contracci6n muscular al flui- 
do encerrado no comprimible. Normal- 
mente, la disposicion muscular es anta- 
gonica. de forma que el movimienlo se 
efectua en una direction por la contrac¬ 
tion de un grupo de musculos y el movi¬ 
mienlo en el sentido opuesto por el 
grupo de musculos uniagonicos. No obs¬ 
tante, como los nematodos no tienen 
musculatura circular en la pared del cuer- 
pt> para t|ue actue en antagonismo con 
la musculatura longitudinal, es la culicu- 
la la que debe realizar esa funcion. Cuun- 
tlt> se contraen los musculos tie un lado 
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Figura 16-10 

A. Estructura de los nematodos; aqui una 
hembra de Ascaris. Ascaris tiene dos ovarios 
y dos uteros que se abren al exterior 
mediante un unico poro genital. B, Seccion 
transversal. C, Celula muscular. El huso 
sobresale de la hipodermis, y la prolongacion 
o brazo se extiende hasta el nervio dorsal o 
el ventral. 
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del cuerpo, comprimen a la cuticula y la 
fuerza de contraccion es transmit itla (por 
d fluicto del pseudocele) al otro I ado del 
nemuLodo, dilatando su cuticula. Ksta 
compresion de la cuticula en el lack) de 
lu contraccion muscular y el estiramien- 
to del lado opuesto son las fuerzas que 
vuelven al cuerpo a su position de repo- 
so cuando los musculos se relajan; esto 
produce el caracteristico niovimiento de 
sacuclida de los nematoclos, Un incre- 
menlo en la eficacia de este sistema 
puede ser llevado a cabo sfllo por un 
aumento en la presion hidrostatica. En 
consecuencia. la presion hidrostatica del 
pseudocele de un nematodo es mucho 
mas alia que la encontrada en otros tipos 
de animales con esquelcto hiclrostatico, 
pero que ademas poseen musculos anta- 
gonicos. 

El lubo digestive) de un nematodo esta 
compuesto de boca (Figura 16-10), farin¬ 
ge muscular, un intestine) largo no mus¬ 
cular, un recto corto y un a no terminal. Id 
alimento es succionado a I interior de la 
faringe cuando los musculos de la pore ion 
anterior se contraen rapidamente y abren 
su luz. La relajacion de los musculos por 
delante del boio alimenticio cierra la luz 
de la faringe, empujando la comida hacia 
amis en el inleslino. Este es monoestrati- 
ficado. La comida avanza en sentido ante- 
ro-posterior por movimientos del cuerpo 
yesempujada por la comida adicional 
que pasa a I intestine a traves de la farin¬ 
ge. La defecation se efeet6a mediante 
musculos que abren el ano, y la fuerza de 
expulsion procede de la presion del pseu¬ 
docele que rodea las visceras. 

Los adultos de muchos nematoclos 
parasites tienen un metabolismo energe- 
tico anaerobic); asi, el ciclo cle Krebs y el 
sistema eitocromico caracteristicos del 
metabolismo aerobico faltan. La energia 
precede de la glicolisis y probablemente 
a traves de alguna secuencia cle trans¬ 
port cle elect rones conocicla incom pie- 
tame nte. Es i nte resume que algunos 
nematoclos de vida libre v los estados 
libres de algunos nematoclos pa nisi t os 
scan aerobios obligados, y tengan ciclo 
de Krebs y sistema eitocromico. 

Alrededor cle la faringe existe un ani- 
llo de tejido nervioso y ganglios que 
envian pequenos nervios hacia el extre¬ 
me) anterior y a los dos cordones ner- 
viosos, uno dorsal y otro ventral. Las 
papiias sensoriales se concentran alre- 


Figura 16-11 

Extremo posterior de un nematodo macho. 


dedor de la cabeza y cle la cola. Los anfi- 
dios son organos sensoriales complejos 
que abren a cada lado cle la cabeza, un 
par o a veces mas, casi al mismo nivel 
que el circulo cefalico de papiias. Las 
aberturas anfidiales conducen al interior 
cle un orificio cuticular profundo con ter- 
minaciones sensoriales cle cilios modifi- 
cados, En general, los aniidios estan reclu- 
cidos en los zoo paras it os. pero muchos 
nematoclos parasitos llevan un par cle fas- 
midios bilaterales cerca del extreme) pos¬ 
terior. que tienen una estructura similar 
a la de los anfidios. 

La mayoria cle los nematoclos son dioi- 
cos. El macho es mas pequeho que la 
liembra y, en general, su extremo poste¬ 
rior lleva un par de espinas copulado- 
ras (Figura 16-11). La fecundation es 
interna, v los huevos generalmente se 
almacenan en el utero hasta su puesta. 
Despues del clesarrollo embrionario, el 
huevo eclosiona dando un individuo juve- 
nil. Los cuatro estados embrionarios esuln 
separaclos por un cambio, o muda, cle la 
cuticula. Muchos nematoclos parasitos tie- 
nen estados juveniles cle vida libre. Otros 
requieren un hospedaclor intermediario 
para completar su ciclo vital. 

Algunos nf.matodos 

PARASITOS 

Como ya mencionamos anteriormente, 
casi todos los verrebrados y muchos 
invertebraclos son parasitatios por nema- 
todos. linos cuantos son patogenos 
importances cle la especie liumana y cle 
los animales domeslicos. En Nortcameri- 


las espinas copuladoras cle los 
nematoclos machos no son vertladeros 
organos de peneiradon, ya que no 
conducen el esperma, si no que son otra 
adaptation frente a la alia presion 
hidrostatica interna. Las espiculas dehen 
maniener ahierta la vulva de la hemhra 
mien Iras que los musculos eyacu I adores 
suj)eran la presion hidrostatica cle la 
hemhra, e inyectan rapidamente 
esperma en su conducto reprcxllicit>r. 
Ademas los espermatozoides de los 
nematoclos son los unicos, entre los 
cstudiados en el reino animal, que 
carecen de flagelo y ucrosoma. En el 
interior del tracto reproductor femenino, 
el esperma se vuelve ameboideo y se 
mueve mediante movimientos 
pseudopodiales. ,;Potlria ser esto otra 
adaptation a la aha presion hidrostatica 
del pseudocele ? 

ca, algunos son parasitos tommies del 
hombre ('labia 16-1), pero estos mismos 
V muc hos otros ahundan en general en 
los parses tropicales. En esta discusion 
solo mencionaremos linos pocos. 

Ascaris lumbric aides: la lombriz 
intestinal grande del hombre 

Ascaris (G. askaris. gusano intestinal) se 
selecciona con frecuencia como modelo 
en estudios de Zoologia, asi como para 
trabajos experimentales. l > or eso es pro- 
bable que se sepa mucho mas de la 
estructura, fisiologia y bioquimica de 
Ascaris que de cualquicr otro nematodo. 
Este genero incluye varias especies. Una 
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Tabla 16-1 

Nematodos parasitos del hombre comunes 
en Norteamerica 

Nombres comunes y cientiflcos 

Forma de infeccion; prevalentia 

Anquilostomas (Ancylostoma dtiodcnale 
y Necator americanus) 

Contacto en el sueio con los juveniles que 
perforan la piel; comun en los esiados 
del Sur. 

Oxiuro ( Ente robins rermicu laris) 

Inhalation de polvo con huevos y por 

contamination con los dodos; el parasito 
mas comun en los Estados LInidos. 

Lombriz intestinal ( Ascaris lumbricoides) 

Ingestion de huevos embrionados en 
alimentos eontaminatlos: comun en 
areas rurales de los Apalaches y esiados 
tlel Sur. 

Triquina ( Tricbinella spiralis) 

Ingestion de came tie cerdo infest ad a; 
ocasional en el hombre en tod a 

Norteamerica. 

Trieu ro ( Erich n ris tricbiura) 

Ingestion tie alimentos eontaminatlos o por 
habitos no higicnicos; en general, 
comun en donde se encuentra Ascaris. 



A B 

Figura 16-12 

A, Lombriz intestinal Ascaris lumbricoides, macho y hembra. El macho, arriba, es mas 
pequeno y tiene el extremo posterior doblado de forma caracteristica. Las hembras de este 
nematodo pueden alcanzar hasta 30 cm de longitud. B, Intestino de un cerdo, 
completamente bloqueado por Ascaris suum . Una infestacion tan fuerte es tambien 
relativamente comun en el hornbre con Ascaris lumbricoides. 


de las mas com lines Ascaris megaloce- 
l>bala , se encuentra en el intestino de los 
caballos. A lumbricoides (Figura 16-12) 
es lino de los parasitos mas cornunes del 
hombre; alien los recientes ban mostra- 
clo una preValencia superior al 64% en 
algunas areas del sureste de los Hstados 
LInidos y alrededor de mil mi Hones de 
personas en lodo el mundo. El nemalo- 
do mayor del cerdo, A. suum . es muy 
cercano morfologicamente a A. fumbri- 
coides , y se consideraron durante mucho 
tiempo como la misma especie. 

Una hembra de Ascaris puede poner 
200 000 huevos diarios, cjue pasan a las 
heces del hospedador. En condiciones 
apropiatlas del sueio, el desarrollo se com- 
pleta en dos semanas. La luz directa del 
sol y las alias iemperaluras los matan con 


rapidez, pero los huevos tienen una tole- 
rancia asombrosa a oiras condiciones 
adversas, como la desecacion o Ja caren- 
cia de oxigeno. Los huevos pueden per- 
manecer vtables en el sueio durante meses 
o incluso a nos. La infeccion por lo gene¬ 
ral ocurre cuando los huevos son ingeri- 
dos con vegeta I es no cocinados o cuan¬ 
do los nihos se meten en la boca los 
dedos sucios o juguetes. Li costumbre de 
defecar en el campo, abandonando sin 
mas las heces. «siembra» el sueio, y los 
huevos viables permaneceran mucho 
tiempo en el despues de cjue hayan desa- 
parecido lodos los signos de material fecal. 

Cuando un hospedador se craga los 
huevos con embriones, las larvillas que- 
dan libres, pcrforan la pared intestinal 
hasta el interior de las venas o de los 


Otros ascaridos son com lines en 
animales salvajes v domesticos. Por 
ejemplo, las especics de loxocara se 
encuentran en perms y gatos. Su cido 
vital es por lo general similar a I de 
Ascaris, pero los juveniles con free u end a 
no com pleta n su migration a traves de 
los lejidos en el perm adulto. 
permaneeiendo en el cuerpo del 
hospedador en estado latenle del 
desarrollo. Sin embargo, la prenez de la 
hembra estimula a los jovenes a migrar. 
e infestar dentro del litero a los 
embriones. Los cachorros nacen eon el 
parasito. list os ascaridos tambien 
sobreviven en el hombre. pero sin 
com pleta r su desarrollo. condueiendo en 
los ninos a una situacion ocasionalmente 
setia con odd a como la was riscerales 
eniigrantes. jEsle es un huen argumento 
para que los propietarios de los animales 
domesticos se deshagan de una forma 
higicnica de las heces caninas! 


vasos linfaticos por donde son condud- 
das hacia cl corazon y los pulmones. Alii 
rompen los alvcolos y suben por los hron- 
t'juios hasta la traquea. Si la infeccion es 
grande, se puede producir una neumonia 
grave en esa fast*. Cuando alcanxan la 
faringe. los jovenes son tragados. pasan 
a traves del estomago y maduran, linos 
dos meses despues de haber sido ingeri- 
clos. En el intestino. donde se alimentan 
de los contenidos incest inales, provocan 
molesrias abdominales y reacciones aler- 
gicas y, si se presentan en gran niimero, 
pueden producir bloqueo intestinal. No 
es rara la perforacion intestinal, que 
desemboca en una peritonitis, y los ejem- 
p la res erraticos pueden salir ocasional¬ 
mente a traves del a no o de la garganta. 
o pueden entrar en la traquea o en las 
trompas de Eustaquio y en el oido medio. 

A nqu ilo stomas 

El nombre de los ancjuilosromas hace 
referenda al hecho de que su extremo 
anterior se curva dorsal me nle a modo de 
gancho. La especie mas comun es Nocch 
tor americanus (L. necator . matador), 
cuyas hembras superan los 11 mm tie 
longitud. Los machos pueden alcanzar 
9 mm. En la boca poseen gran ties pi acts 
(Figura 16-13) con las que corran hi 
mucosa intestinal tlel hospedador para 
chupar y bom bear sangre hacia su intes- 
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Placas 



Figura 16-13 

Seccion del extremo anterior de un 
anquilostoma sujeto al intestino de un 
perro. Las mandibulas de la boca oprlmen 
una porcion de la mucosa de la que la 
gruesa faringe muscular succiona sangre. 
Lagtendula esofagica segrega un 
anticoagulante que impide la coagulacion 
de la sangre. 


lino, en donde es digerida parcialmente 
v se ahsorben I os nutrientes. Succionan 
nuicha mas sangre de la que necesiran 
para alimentarse y por eso las infeccio- 
nes masivas causan anemia al paciente. 
La enfermedad producida por el anqui- 
lostoina puede provocar en los ninos 
retraso en el crecimiento fisico y menial 
y una perdida general de energia. 

Los huevos pasan a las hcces y los 
jovenes salen de el los en el suelo, en 
donde se alimentan de bactcrias. Cuan- 
do la piel huinana entra en contaeto con 
el suelo. los jovenes excavan en ella y 
son transportados por la sangre had a los 
pulmones y final mente hast a el intestino 
de una manera similar a la descrila para 
Ascaris. 


Triquinct 

Trichi neila spiral is (G. trichinos, de pelo 
* ella. sufijo dim.) es un pequeno nema¬ 
tode) responsable de la trlquinosis. 
enfermedad potencialmente mortal. Los 
adullos perlbran en la mucosa del intes¬ 
tino delgado donde la hembra produce 
larv'illas. Estas crias penetran en los vasos 
sangtiineos y son transportadas por el 



Figura 16-14 

Seccion de un musculo humano, infestado 
con Trichinella spiralis. Los juveniles se 
encuentran en el interior de las cdulas 
musculares que los animales han inducido 
a transformarse en celulas nodrizas 
(conocidas comunmente como quistes). 

Es evidente una reaccion inflamatoria 
alrededor de las celulas nodriza. Los 
jovenes pueden vivir entre 10 y 20 ahos, y 
las celulas nodriza pueden calcificarse. 

organ ismo. donde pueden aparecer en 
cualquier localizacion. Lin algun motnen- 
lo, penetran en las celulas musculares 
dando lugar a uno de los mayores para- 
sitos intracelulares conocidos. Los jove¬ 
nes causan una asombrosa redireccion 
de la expresion genica de la cell)la hos- 
pedadora, que pierde su estriacibn y se 
vuelve una celula nodriza que alimen- 
ta al parasite) (Figura 16-1 i). Cuando se 
ingiere carne que conriene esias larvas, 
estos se liberan en el intestino, donde 
mad u ran. 

Ad etnas de al h ombre. T. spiralis 
puede infestar a otros muchos mairufe- 
ros. induyendo cerdos, ratas, gatos y 
pen*os. El peiro puede infestarse al comer 
desperdicios c|ue contengan res to de 
cerdo con quiste, o al comer ralas infes- 
ladas. Se conocen otras cuatro especies 
de 7 rich in ella que se diferencian en la 
disiribucion geografica, inefectividad a 
las distintas especies de hospedadorcs y 
resistencia a la con gel a don. 

Las invasiones masivas pueden cau¬ 
sal* la muerte, pero las ligenis son mucho 
mas frecuentes: alrededor de un 2,4% de 
la poblucibn de los Estados I’nidos esta 
infestada. 



B 

Figura 16-15 


Oxiuro, Enterobius vermicularis. A, Hembra 
adulta del intestino grueso humano 
(ligeramente aplanada en la preparacion), 
aumentada unas 20 veces. B, Grupos de 
huevos de oxiuro, que se depositan por la 
noche alrededor del ano del hospedador, 
quien, al rascarse, dormido, puede 
contaminarse con las uhas de los dedos y 
la ropa. Este puede ser el helminto parasito 
mas comun y mas extendido del hombre. 

Lombrices intestinales 
(oxiuros, lombrices blancas) 

Us lombrices intestinales, Enterobius ver- 
m icn laris (G. enter on. intestino + bios. 
vida). que provocan una enfermedad leve. 
son el parasito helminto mas comun del 
hombre en los Estados Unidos. Su por- 
centajc se calcula en un 30% en los ninos 
y un 16% en los adultos. U>s parasites adul- 
tos (Figura J6-15) viven en el intestino 
gnieso y en el ciego. Las hem bras, de mas 
de 12 mm de longiiud. migran por la noche 
a la region anal para poner los huevos 
(Figura 16-J5). Al rascaroe por el picor pro- 
due ido. se containinan eficazmente las 
manos y la ropa. lxxs huevos se desanollan 
con rapidez y se convierten en infestivos 
en seis horas a la remperatura del cuerpo. 
Cuando se tvagan, eclosionan en el duo 
deno y maduran en el intestino gnieso. 

lx)s miembros de este orden de nema- 
toclos tienen haplodiploldla, una caracte- 
ristica mostrada por nuiy pocos grupos de 
animales, notablemente en muchos insec- 
los himenopieros (p. 426). Los machos son 
haploides y producidos partenogenetica- 
mente; las hembras son diploides ya que 
provienen de huevos fecundados. 
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t iencralmenie cl diagnostic^) tie muchos 
ncmalotlos inteslinales sc Neva a eabo 
mediante cl examen a I microscopic) de 
una pequefta portion tie hetvs para 
cnconirai los huevos caraclcrisiicos. No 
ohstantc. Ion huevos de los nxiums no sc 
cncuentran con freeuencia cn las hcccs, 
ya que la hembra los deposit:! cn la picl 
tic los alrctlctlorcs del ano. I ; .l niciodo tie 
la cinta atlhcsiva cs mas elective. Sc 
a plica cl latlo pegujosode una cinta tic 
cclulosa alrededor del ano para recover 
los huevos. luego sc coloca un vidrio 
jxmaobjclos y sc examina a I 
microscopio. Hxisten varios lYirniacos 
efectivos contra c.sie parasiio. pero lodos 
los mienibros de la I am ilia dehen ser 
tnitados al mismo tiemjx). ya <jue cl 
panisiU) sc propaga con facilidad a toda 
la familia. 


I'Marias 

Kxislen a I monos ocho e species de filu- 
rias parasilas del hombre y algunas de 
el las causan parasitosis muy extendidas. 
Kn paises tropicales estan infectados con 
\\ tteberena bancro/ti (cledicada a Otto 
Wucherer) o con lintgia nuitayi Cdedi- 
t ada a S 1. Brug) alrededor de 2S0 millo- 
nes de personas, lo que situa a estas 
t‘Species entre los azotes de la Humani- 
dad Los gusanos \i\vn en el sistema lin- 
fatico. y la hembras alcanxan 100 mm de 
longitud. Los siniomas de la enlermetlad 
estan asoeiados con la in flu mac ion y la 
obstmccion del sistema linfatico. bis hem- 
bras liberal! diminuias larvillas, las micro¬ 
filarias. a la sangre y a la linfa. Las micro¬ 
filarias son recogidas por un mosquito 
cuando esie se alimenla y es en el dontle 
se desarrolla el estado infeclivo. Rste esea- 
pa del mosquito cuando pica de nuevo 
a una persona, peneirando por la herkla 
producida por la pieadura dt k l insecto. 

Las maniTestaeiones extremas de ele- 
fantiasis se producen ocasionalmente des¬ 
pues de largos y repelitlos contaclos con el 
parasito. y se caracteri/an por un cret i- 
miento exeesivo del lejido conjuntivo y una 
enorme hint ha/on tie la parle alectada, 
coino el escroto, piernas. hnzos. y mils rara- 
mente. la vulva y el p<scho (Figura 16-16). 

Otra filaria puede causar la ceguera 
del rk) (oncoeercosis) v se transmite por 
la mosca negra. Intesta mas de 30 millo- 
nes de personas en partes ck* Af rica, Ara¬ 
bia. Americ a Central y Ameriea del Sur. 



Figura 16-16 

Elefantiasis en la pierna producida por la 
filaria adulta Wuchereria bancrofti . que vive 
en los conductos linfaticos y bloquea el 
flujo de la linfa. Los mosquitos recogen con 
la sangre que les alimenta a las larvillas 
denominadas microfilarias, que desarrollan 
entonces un estado infectivo que puede ser 
transmitido a un nuevo hospedador. 


Hn los Esiados I nidos la filaria mas 
comiin probablemente sea el gusano del 
corazon de los perros. Dirq/Hctrui immitis 
(Figura 16-17), Transmit ida por mosquitos, 
puede infeeiar a otros eanidos. gaios. huro- 
nes. leones tie mar. y ocasionalmente a! 
hombre. A lo largo de los estatlos de la 


Clasificacion drl 
FILO Ni.MATODOS 

Li Gasification de Ion nematodos cs casi 
satisfactory a nivel de orden y tie 
siiperfaniilia; la division en Gases se hasa 
en caracierisricas (|iie no son acusadas v 
(|uc son diltciies de distinguir para un 
pnneipianie Li cla.silit acion clatla aqui es 
la propucsta por Adamson*, cuyo analisis 
intlica que la tradieional clase Alasmidia 
es parufilOticu. 

Clase Khahditca (G rbcibrfns. una 
varilla). Con unfitlios enrollados 
vcninilmcnte o derivados tie cllos; ires 
glandulas esofagitas, algunos t on 
fasmidios; tanto formas lihres eomo 



Figura 16-17 

Dirofilaria immitis , por dentro del ventriculo 
derecho y por la arteria pulmonar 
izquierda, de un setter irland^s de ocho 
arios. 


costa Allan!it a y del Golfo y liacia el none 
a lo largo del no Mississippi y a iravestle 
los estados del medio Oeste. la prevalen¬ 
ce es de un n%, siendo menor en otros 
estatlos. Fslos gusanos causan enferme- 
dades muy graves a los jx‘rros. por lo que 
sus duenos deberian proport ion a rles la 


parasitas Fjcmplos: Caenorbahditis. 
Asia ns, I if tferobii (s. A vcaH >r, 
Wuchereria 

Clase U no plea (G cmtplg/s. armatloi 
Con anfitlios general men te hien 
desarrollados, en forma de saco, 
Cinco o mas glantlulas esofagit as: sin 
fasmidios; sistema excretor ca rente dc 
i.males later,lies formado por una o 
mas cell!las glantlulares venirales, o 
cotnpleiamente ausente; la mavona de 
vitla lihre aunque incluyen para si los. 
Fjcmplos: f)i()cto/)bynie, Tricbine/ia, 
Tricburis 

Adamson; M. 1987. Canad. J. Zool. 65 
1478-1482, 
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Figura 16-18 

Estructura de Paragordius, un nematomorfo. A, Seccidn longitudinal a traves del extremo 
anterior. B, Seccion transversal. C, Extremo posterior de un macho y de una hembra. Los 
nematomorfos son muy largos y muy delgados. Su faringe es generalmente un cordon 
solido de celulas y no es funcional. Paragordius, cuya faringe se comunica con el 
intestino, es raro a este respecto, y tambien por la posesion de un drgano fotorreceptor 
(«ojo»). 


medication atlccuiitla durante la epoca 
de mosquitos. 

Filo Nematomorfos 

[i nomhre popular de los nematomorfos 
(G. newel, nenuitos . hebra + morpbe , 
forma) es «gusano pelo de caballo». basa- 
doen la vieja supersticion de que los ani- 
mab surgian de los pelos de caballo que 
caianal agua. Fueron induidos junto con 
los nematodos durante mucho tiempo ya 
quecomparten con ellos la es truer uni de 
hciiiicula, la presencia de cord ones epi- 
dermicos. poseer solo musculaiura lon¬ 
gitudinal. y el tipo de sistema nervioso. 
No obstante, ya que la forma larvaria de 
algunas especies tiene un parecido sor- 
prendente con la de los priapulidos, es 
imposible decidir con que grupo estan 
mis estrechamentc re lac ion ados los 
nematomorfos. 

Se han citado unas 250 especies de 
oematomorfos. Son animales de vida libre 
como adultos y parasitos de artropodos 
ensu fase larva ria. Los adultos no se ali- 
mentan, y viven casi en cualquier Lugar 
mojado o en sus alredeclores luimedos si 
hay oxigerto suficiente. Se piensa que los 
jovenes de algunos generos como Gor¬ 
dius (cuyo nomhre alude al rev que 
anudo un intrincado nudo), un genero 
cosmopolita, se enquistan en la vegeta - 
don que puede servir mas tarde como 
alimento a un saltamontes o a otro artro- 
podo. En la forma marina Nectonenm (G. 
neklusi. nadador + nenuti , hebra), los 
dvenes aparecen en los cangrejos ermi- 
tuios o en otros cangrejos. 

Forma y funcion 

Los nematomorfos son ext remad amente 
largos y delgados, y de cuerpo ciltndri- 
co. Su longitud varia entre 10 y 70 cm 
pero su diametro es soiamente de 0,3 a 
25 mm. For lo general el extremo ante¬ 
rior es redondeado y el extremo poste¬ 
rior es similar o tiene dos o tres lobulos 
caudales (Figura 16-18). 

La pared del cuerpo es muy parecicla 
a hide los nematodos; una cuucula dife- 
icnciada por secrecion; una hipodermis 
ysoiamente musculatura longitudinal 
Ids cordones epidermicos se presentan 
ventrales o dorsales y venlrales, pero no 
laterales. Fn muchos nematomorfos el 
cordon nervioso ventral esta conectado 


con el cordon ventral hipodermico por 
la lamela nerviosa. 

El sistema digestive) es vestigial La 
faringe es un cordon solido de celulas y 
el intestino no se abre en la cloaca. Las 
formas larvarias absorben el alimento del 
artrftpodo hospeclador a trav6s de la 
pared del cuerpo; los adultos viven, al 
parecer. de nutrientes almacenados. 

Carecen de sistema circulatorio, res- 
piratorio y excretor. May un anillo ner¬ 
vioso alrededor de la faringe y tin cordon 
nervicxso medioventral. 

Los jovenes no emergen del hospe- 
datlor artropodo a menos que haya agua 
en los a I reded ores. Con frecuencia, los 
adultos se ven serpenteando lentamente 
alrededor de los charcos. Cada sexo tiene 
un par de gonadas y un par de gono- 
ductos que desembocan en la cloaca. La 
hembra pone sus liuevos en el agua en 
largos cordones. Los jovenes salen de los 
liuevos y entran de algiin modo en el 
aitropodo hospedaclor. I Respites de variexs 
meses en el hemocele del hospedaclor, 
el adulto escapa al agua. Curiosamente, 
si el hospedaclor es un insecto terrestre, 
es estimulado por un mecanismo desco- 
nociclo para buscar el agua. 

Filo Acantocefalos 

Los miembros de este filo CG. akuntba . 
espina o ganeho + kepbale . cabeza) son 


conocidos vulgarmente como los «gusa- 
nos de cabeza espinosa». El nomhre del 
filo deriva de una de sus caractensticas 
mas dislintivas, una proboscicle cilindri- 
ca in vagi nable que lleva hileras de espi- 
nas curvas, con la que se sujetan al intes¬ 
tino del hospedaclor. Todos los 
acantocefalos son parasitos y viven de 
adultos en el intestino de los vertebrae!os. 

HI tamafto de algunas especies oscila 
entre menos de 2 mm v mfts de 1 m de 
longitud, siendo la hembra, en general, 
mayor que el macho. Por lo general el cuer¬ 
po es aplanado bilateralmente. con nume- 
rosos sureexs laterales. Por lo comun son de 
color crema pero pueden ser amarillentos 
o parckxs como resullado de la absorcion 
de pigmentos del contenido intestinal. 

Los acantocefalos causan daftos trau- 
maticos al penetrar en la pared intestinal 
con las espinas de la proboscicle. En 
muchos casos hay poca inilamacion, pero 
la respuesta inflamatoria del hexspedador 
para algunas especies es intensa. La infes- 
tacion por estos gusanos puede producir 
grandes da ft os, en particular si la pared 
intestinal es perforada completamente. 

Se conocen mas de 500 especies, 
muchas de las cuales parasiian peces, 
aves y mamiferos, y el filo tiene una dis- 
tribucion mundial. No obstante, ninguna 
especie parasila al hombre, aunque en 
alguna rara ocasion se han dado casos de 
infestacion humana por especies que apa- 
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Garfios 

Proboscide inverlida 

Retractores de 
la proboscide 
W Capas musculares 


Tegumento 
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\ la proboscide 
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Ganglio 
Pseudocele 

Retractors 

del receptaculo 




Proboscide invertida 


Proboscide extendida 


Acantocefalos 

adultos 


Figura 16-19 

Estructura de un acantocefalo (Filo Acantocefalos). A y B, Proboscide retr^ctil espinosa por 
la que el parasito se fija al intestino del hospedador y que con frecuencia produce grandes 
danos. Dado que carece de tubo digestivo, absorbe el alimento a traves del tegumento. 

C, Tipicamente el macho es mas pequeno que la hembra. 



Figura 16-20. 

Esquema del aparato selector genital de una 
hembra de acantocefalo. Es un mecanismo 
peculiar para separar los huevos maduros 
fecundados de los inmaduros. Los huevos 
que contienen larvas entran en la campana 
uterina y pasan desde el utero al exterior. 
Los huevos inmaduros se desvian al interior 
del saco ligamentario ventral o al pseudocele 
para continuar su posterior desarrollo. 


recen con frecuencia en oiros hospeda- 
tl o res. Mac ret cci nth o rhyn ch i is h in id in a - 
cens(G. makros, largo, grande + akanf- 
hci . espina, pincho + rhynchos . pico) se 
encuentra en lodo el mundo en el intes¬ 
tino dclgado de cerdo.s y, ocasionalmen- 
tc. de oiros mamiferos. 

Segun las especics de acantocefalos, 
las larvas se desarrollan en artropodos. 
tanto crustaceos como insectos. 

Forma y funcion 

Hn vida, el cuerpo es algo aplanado; no 
obstante, es bastante com An que los in- 
dividuos que se ban tratado con agua 
comenle antes de la fijacion, tengan el cuer¬ 
po turgente v ciKndrico (Figura 16-190. 

La pared del cuerpo es sincitial y la 
superiicie esta perfbrada por pequeiias 
cavidacles de 4 a 6 urn de profundidad, 
que incrementan mucho el area de la 
super fide tegument aria. IJn 80% aproxi- 
madamente de la anchura del grosor del 
tegumento es una zona de fibras radiales 
que contienen un sistema lagunar de 
canales rellenos de liquido (Figura 16-19A 
y B). Curiosamenle, los musculos de la 
pared del cuerpo tienen apariencia de 
tubas y estan rellenos de lluido. Lit luz de 
los musculos se continua con el sistema 
lagunar; por tanto. la circulacion del llui- 
do lagunar podria transportar nutrientes 
y evacuar productos de excrecion de los 
musculos. No presentan corazon ni siste¬ 
ma circulatorio, y la contraction muscu¬ 


lar serviria para mover el fluido lagunar a 
traves de los canales y los musculos. Pre¬ 
sentan en la pared del cuerpo muscula- 
tura longitudinal y circular. 

La proboscide que lleva hiJeras de 
espinas curvas, esta fija en la region del 
cuello (Figura 16-19) y puede retraerse al 
interior de un receptaculo de la pro¬ 
boscide mediante musculos retractores. 
Fijados a la region del cuello (pero no 
dentro de la proboscide) hay clos 1cm- 
niscos alargados (extensiones del tegu¬ 
mento y sistema lagunar) que podrtan 
funeionar como reservorios de fluido 
lagunar de la proboscide cuando este 
organo esrft invaginado. 

No hay sistema respiratorio. Cuando 
existe, el sistema excrelor consiste en un 
par de protonefridios con celulas fla- 
migeras. Fstas unidades forman un tubo 
comiin cjiie deseinboca en el conducto 
espermatico o en el utero. 

FI sistema nervioso tiene un ganglio 
central en el interior del receptaculo de 
la proboscide. v linos neivios que parten 
hacia la proboscide y hacia el cuerpo. 
May terminaciones sensoriales en la pro¬ 
boscide y en la holsa genital. 

Como los acantcxefalos no tienen tubo 
digestive), tleben absorber todos los 
nutflentes a traves de su tegumento. Pue- 
den absorber varias moleculas por meca- 
nismos de transpose de membrana espe- 
dfico, y otras susiancias pueden atravesar 
su membrana tegumentaria por pinoci- 
tosis (probablemente potocitosis). HI tegu¬ 


mento contiene algunas enzimas, como 
peplidasas, que pueden romper various 
tlipeplidos, y los aminoacidos son enton- 
ces absorbitlos por el animal. Al igual que 
los cestodos, los acantocefalos requieren 
un hospedador con una clieta de car- 
bohidratos, pero su mecanismo de absor- 
cion de glucosa es diferente. 'lan promo 
como la glucosa es absorbida, se ftxsfori- 
la y se fragmenla rapidamente, de lal 
forma que se crea un «sumidero» meta- 
bolico por el que puede lluir la glucosa 
del medio. La glucosa se diliititle por un 
gradiente de concenlracion en el interior 
del animal, ya que es continuamente lilx- 
rada segun entra. 

Los acantocefalos son dioicos. Pom 
riormente se exlienclen desde el extremo 
del receptaculo de la proboscide un par 
de ligamentos genitales t.ubuhires, o 
sacos ligamentarios. FI macho tiene un 
par de tesriculos, cacla uno con un con¬ 
ducto deferente v un conducto eyaculador 
comiin que tormina en un pene pcqueno. 
Durante hi copula el esperma se inyecia 
en la vagina a traves del conducto genital 
y se introduce en el pseudocele. 

Bn la hembra, el tejido del ovario en 
el saco ligamentario se desmenuza para 
formal* bolas ovaricas que se despren- 
clen y quedan libres en el pseudocele. 
Uno de los sacos ligamentarios conduce 
a una campana uterina con forma de 
saco que recibe a los huevos embriona- 
dos con ca scant cjue estan en desarrollo 
y los pasa hacia el utero (Figura 16-20), 
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Figura 16-21 

A, Urnatella, un endoprocto de agua dulce, forma pequenas colonias de dos o tres 
pedunculos en una lamina basal. B, Loxosomella , un endoprocto solitario. Los endoproctos 
solitarios y coloniales pueden reproducirse por gemacion y sexualmente. 


Los huevos embrionados con cascara que 
sedescargan con las heces del vertebra- 
do hospedatlor, no eclosionan hasta (|iie 
no son ingeridos por el hospedador inter- 
meiliario. F,ste es, para M. binidinacem . 
una de las varias especies de larvas de 
esairabajos que habitan en el suelo, 
especialmente las de escarabeidos. Con 
frecu end a las larvas del escarabajo de 
|umo ( Phyllopbaga) son hospedadores. 
F.n ellos la larva (acantor) per fora el 
imeslino y se transforma en joven (cis- 
lacanto). HI cerdo se infesta al comer los 
esairabajos. Las infestaciones multiples 
pueden causar danos considerables en el 
intestine) del cerdo y provocar perfora- 
ciones. 

Filo Endoproctos 

Los endoproctos (G. entos. dentro de + 
prokios. a no) son un pequerio filo de 
alrededor de 150 especies de diminutos 
animales sesiles que externamente rccuer- 
dan a los cnidarios bidroideos, pero que 
poseen tentaculos ciliados que tienden a 
enrol hi rse hacia dentro (Figura 16-2]). La 
mayoria de los endoproctos son micros- 
copicos y ninguno tiene mas de 5 mm de 
longitud. Son formas sesiles y petluncu- 
lathis: algunos son coloniales y otros soli- 
larios. Todos son microfagos. 

Con la excepcion del genero Urna- 
leliti (L. // rna. u rna + ellus, su fi jo d i m i - 
nutivo) todos los endoproctos son for¬ 
mas marinas que tienen una distribucion 
amplia tlesde las regiones polares hasta 
lo^ iropicos. La mayoria de las especies 
marinas estan restringiclas a las aguas 
salohres y a las costas y, con f'recuen- 
cia, crecen en conchas y algas. Algu- 
nos son comensales de anelidos mari¬ 
ne. Los endoproctos tlulciaeuieolas se 
Incucntran bajo piedras en las corrien- 
le s. i! g ra c i I is es la u n ica es pec i e d e 
agua dulce com (in en Norteamerica (Fi¬ 
gura 16-21 A). 

Forma y funcion 

F.I cuerpo. o caliz. de un endoprocto 
tiene forma de copa. con una corona o 
circuit) de tentaculos ciliados y puede 
eslarfijoal sustrato por un unico pedun- 
culoy an disco de fijacion eon ghlndulas 
adhesivas, como en los solitarios Loxo- 
mm y Loxosomella (G. loxos, encorvado 
1 soma. cuerpo) (Figura 16-2IB), o por 


dos o mas pedunculos en las formas 
coloniales. Tanto los tentaculos como el 
peduneulo son prolongaciones de la 
pared del cuerpo. 1 lay entre 8 y 30 ten¬ 
taculos, que pueden moverse individual- 
mente. forman la corona que es ciliada 
en ,sus superficies laterales e interna. Los 
tentaculos pueden curvarse hacia el inte¬ 
rior para cubrir y proteger la boca y el 
ano, pero no pueden retraerse dentro del 
caliz. 

For lo general, en los endoproctos los 
movimientos son restringidos, pero Loxo- 
soma, que vive en los tubos de los ane¬ 
lidos marinos, se ha descrito como bas- 
tante activo, moviendose librementc 
sobre el anelido y su tubo. 

El intestine) tiene forma tie U v es 
ciliado, tanto la boca como el ano se 
abren en el interior de la corona de ten¬ 
taculos. Los endoproctos son micro- 
fagos (sc alimentan por flltracion 
ciliar). Los largos cilios de los Jados tie 
los tentaculos mantienen una corriente 
de agua que contiene protozoos, tliato- 
meas y particulas de detritos que se 
mueven entre los tentaculos. Los cilios 
cortos de las superficies internas captu- 
ran el alimento y lo dirigen hacia la 
boca. 

La pared del cuerpo esta formada 
por una cutkula. una epidermis celu- 
lar y una musculatura longitudinal. Fl 


pseudocode esra relleno de parenquima 
gelatinoso, en el que estan embebidos 
un par de protonefridios y sus con 
ductos, que se linen para desembocar 
cerca de la boca. Hay un ganglio ncr- 
vioso bien desarrollado en la cara ven¬ 
tral del estomago, y la superficie tiel 
cuerpo Jleva certlas y fosetas sensoria- 
les. Carecen de organos circulatorios y 
respiratorios. Fl intercambio tie gases 
se produce por la superficie del cuer¬ 
po, probablemenle en gran parte a na¬ 
ves tie los tentaculos. 

Hay especies monoicas, algunas clioi- 
cas y otras parecen protantlricas; esto es, 
la gonatla produce en primer lugar esper- 
ma y mas tarde huevos. Los gonoductos 
se abren en el interior del circuit> de los 
tentaculos. 

Los huevos fecundatlos se desarrollan 
en una tlepresion. o bolsa incubadora, 
situada entre el gonoport) y el ano. Los 
endoproctos tienen un motlelo de seg¬ 
mentation espiral modificado con blas- 
tomeros en mosaico. La gastmla se forma 
por invagination La larva, paretida a la 
trocofora (p. 329) es ciliada v nadadora. 
Tiene un penacho apical tie cilios en el 
extreme anterior y una corona ciliada 
alrededor del horde ventral del cuerpo. 
Rventualmente. la larva se fija a I sustra¬ 
te y sufre una inversion para formar el 
atlulio. 
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F.n cl idem lire de 199V P. Punch y l< M. Kristensen comunicaron que huhian cnconinido 
unas pequeftas criaturas muy extra Aas adheridas a las piezas bucales tie la cigala 
(sXcpbrops norvegicus), tan exiranas que no encontraron un filo conocido donde 
situarlas (Nature 378:711-714). Punch y Kristensen concluyeron que estos organismos. 
de tan s61o 0,35 mm de largo, represcntaban un nuevo filo al que denominaron 
Ciclioforos K1 nombre hace referencia a una corona de cilios compuestos. que 
recuerda la de I os rotiferos. con la que el organismo se alimenta. Kstan descritos como 
«acelomados», aunque no esta claro que puedan tenor un pseudocele, y tienen una 
cuticula. Su ciclo vital parece muy extrano. I.os estados sesiles, cjue se alimentan en las 
piezas bucales de la cigala, sufren gemacion interna para producir formas nioviles: 

(1) larvas <|ue contienen nuevas formas que se alimentan; (2) machos cnanos, que se 
fijan a las formas que se alimentan y que a su vez contienen hembras en desarrollo; 

(3) hembras que tambien se fijan a las piezas bucales de la cigala y despues produccn 
larvas que se dispersan y degene ran. 

Se desconoce si se niuntenclra el nuevo filo propuesto de.spues de las futuras 
invesiigaciones y es posible que las relaciones con orros filos scan bastante dudosas. 
Punch y Kristensen piensan que los organismos son proiostomos v observan afinidades 
con los endoproctos y los ectoproctos. Kesulta un poco asombroso, sin embargo, su 
abundancia sobre las piezas bucales de un hospedador tan conocido como la cigala. 
✓Como ban potlido los biologos no haberse dado cuenta de su presencia antes? Cuantlo 
la destruction de un habitat conduce a la extincion. al mismo tiempo. de muchas 
especies cada ano. nos pregunramos si existen filos que sufren el mismo destino. 

S. Conway Morris (Nature 378:661-662) pondera la posibilidad de futuros filos no 
descubiertos sugiriendo que el lector necesitaria un par de textos de zoologia y un 
microscopio decente cuando vaya la proxima vez a cenar marisco en su restauranie 
favorite): «,;Quien sabe que podria encontrarse cscondido bajo la lechuga?». 


Filogenia y 

RADIACION ADAPTATIVA 

Filogenia 

Hyman (1951) agrupo a los rotiferos, gas- 
trotricos, kinorrincos, nematodos y nema- 
tomoiibs en un linico filo (Asquelmin- 
tos). Tod os estos filos coniparlen una 
cierta combinacion de caracteristicas 
induyendo la de un cuerpo en forma de 
gusano; poseen cuticula cliferenciada a 
partir de la epidermis, debajo tie la cual 
se encuentran musculos no dispuestos en 
capas regulares, circulares v longifudina- 
les; tienen un cerebro que es un anillo 
circumenterico; poseen segmentation 
determinada y eutelia, y carecen de capa 
muscular en el intestine). Hyman sostie- 
ne que las pruebas de las relaciones eran 
tan concretas y especTIlcas que no podian 
ser ignoradas. Sin embargo, muchas a mo¬ 
res consideran actualmente que las dife- 
rencias entre los grupos son suficientes 
como para considerar a cada utio como 
un filo independienle, aunque algunos 
aceptan el concepto de asquelmintos 
como superfilo. Estos filos pod nan ha her 
derivado originalmente de la linea pro¬ 
tostoma por medio de un antecesor 
cornu n acelomado. 

Los loridferos tienen semejanzas con 
kinorrincos, larvas de priapulidexs. larvas 
de nematomorfos, rotiferos y tardigrados 
(p. 442). Aunque los loridferos son poco 
conocidos, el analisis cladistico sugiere 
que I on nan un grupo henna no con los 
kinorrincos y que estos dos filos juntos 
son el grupo hermano de los priapu lidos 
(Figura 16-22). 

Los acantocefalos son pariisitos aha- 
mente especializados con una estructura 
unica que ban mantenido sin duda 
durante millones de anos. Algun a niece- 
sor u otro grupo relacionado que pudie- 
ra proporcionar algun indicio sobre las 
relaciones de los acantocefalos se extin- 
guio probablemente hace mucho liem- 
po. Al igual que los cestodos, los acan- 
toeefalos no tienen tubo digestive), y 
deben absorber los nurrientes a traves del 
tegumento, pero los tegumentos de 
ambos grupos difieren mucho en su 
estructura. For otra parte, los acantoce¬ 
falos son pseudocelomados y presentan 
eutelia. al igual cjue los nematodos, aun¬ 


que en eslo tambien presenlan grandcs 
diferencias estructurales y de desarrollo. 

Los endoproctos se indutan antigua- 
menie junto con el filo Ectoproctos en un 
filo denominado Briozoos, pero los ecto¬ 
proctos son animalcs celomados y 
muchos zoologos prefieren considerar- 
los como un grupo independienle. Los 
ectoproctos se denominan aim briozoos. 
Este filo podria estar lejanamenle rela¬ 
cionado con los ectoproctos, pero hay 
muy pocas pruebas de una relacion estre- 
cha. Los endoproctos podrian haberse 
originado como una rama temprana de 
la misma estirpe que los ectoproctos. 
Estas relaciones permaneeen controver- 
lidas. 

RADIACION ADAPTATIVA 

Ciena mente, los nemaiodtxs presentan la 
radiacion adaptativa mas impresionante 
de este grupo. Son. con mucho, el grupo 
con mayor numcro de individuos y de 
especies, v son capaces de adaptarse a 
casi cualquicr habitat adecuado para la 
vida animal. La estructura de su cuerpo 


es basicamente pseudocelomada, con la 
cuticula, el esqueleto hidrostatico y la 
musculatura longitudinal; presentan suli- 
ciente genera lizacion y plaslicidad como 
para adaptarse a una enorme variedad de 
concliciones fisicas. Las estirpes de vida 
libre ban produddo formas parasitas al 
me nos en varias ocasiones y, virtual- 
mente, ban explolado todos los hospe* 
dadores potenciales. Presentan todos los 
tipos de ciclo vital: desde el simple ) 
di recto a I complejo, con hospedatlorcs 
in termed iarios; desde la reproduction 
normal dioica a la parte oogenesis, cl her¬ 
nia frod it ismo, y la alternancia de genera- 
ciones de vida libre y parasitas. Hi factor 
que mas conrribuye al opommismo evo¬ 
lutive) de los nematodos ha sido su extra¬ 
ordinary adaptabilidad jxira sobreviviren 
concliciones suboptimas para hi viabili* 
dad; por ejemplo, el desarrollo se detie- 
ne en muchas especies de vida libre yen 
parasitos de animates, y tienen gran capa- 
cidacl para sufrir criptobiosis (sobrevivir 
en concliciones severas asumiendo un 
rilmo metabolico muy bajo) muchas espe- 
cies de vida libre y parasitas de plantas. 




Asquelmintos 







Acantocefalos 

A 

Sin digestivo; proboscide apical 
con ganglios intracelulares 

.it f 


Gastrotricos 




Cicloneuralia 






jftt 

6 + 6 + 4 sensilas: 
anfidios 


Nematomorfos 

.ulil 

Adultos sin digestivo; 
sin anfidios 



Priapulidos 


Cavidad del cuerpo 
amplia con amebocitos 
y eritrocitos 


Kinorrincos 


Cuerpo con 
13 segmentos 


Loriciferos 


Escalidas con 
“musculos; faringe 
suctora mioepitelial 


Cono bucal no invertible 
-con crestas y espinas 
cuticulares 


Cuticula de colageno sin microvellosidades 


Ectodermo con cuticula estratificada 
que cubre a todos los cilios; faringe 
suctora mioepitelial 


Tronco con laminas 
esqueleticas intracelulares 



Cuticula quitinosa; 

introverto con anillos de escalidas 


Perdida de cilios locomotores; cuticula con mudas: 
introverto con espinas. dientes o escalidas 



Boca terminal; faringe 
- radial; cerebro perifaringeo 
con tres regiones 


> sS 




Desarrollo directo sin larva ciliada 
_primaria: organo apical sin cilios; 
ectodermo principalmente sin 
microvellosidades. 


Figura 16-22 

Hipoteticas relaciones entre los Asquelmintos (los filos de Pseudocelomados mas los 
Quetognatos), segun Nielsen (1995). Debido al conflicto evidente sobre las relaciones con los 
Quetognatos (p. 479), se ha omitido del cladograma a este filo. Nielsen situa a todos los filos con 
faringe radial y anilio nervioso alrededor de la faringe, en un grupo monofiletico que denomina 
Cicloneuralia, y coloca a los Endoproctos junto a los Ectoproctos (p. 449) para formar un grupo 
protostomo (Briozoos). La sinapomorfia para los Nematodos «6+6+4 sensilas» se refiere a los 
anillos de papilas sensoriales (sensilas) del extremo anterior. El grupo externo para este 
cladograma es el de Espirales (protostomos con segmentacion espiral, larva trocofora y 
mesodermo a partir del blastomero 4d). 
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Parte III. 1 )i vers id ad tic la vida animal 


Resumen 


lx>s filos I nit ados en este capimln posecn una 
cavidad corporal dcnominada pseudoccle. que 
deriva del blastocelo embrionario mas <juc* 
oimo una cavidad .secundaria del mesodcr- 
mo (celoma). Varios gmpos presentan cuic- 
lia. esto es, un nflmcro constante tie cclulas o 
nuclcos en el individuo adulto de una espe- 
t ie tlatla. 

I'l filo Kotiferos csla const im it lo por orga 
nismos fundamentalmente dulciaeufcolas y 
pcquenos. eon una corona ciliada que pro- 
duce una corriente de agua que arrastra ali- 
11 ten to planctonico hacia la boca. esta se a lire 
en una Fannie muscular, o mastax. que esta 
provista de mandibulas. 

Gastrolricos, Kinorrincos y Loriciferos son 
pcquenos Filos de animates acuaticos pseu- 
docelomados. Los gastrolricos se mueven 
medianie cilios o gkintlulas adhesivas, y Ins 
kinorrincos se Fijan y se impulsan medianie 
las espinas tie su introverto Los loricilcros 
pueden retraerse en su loriga. Los priapulidos 
son gusanos marinos excavation's. 

Los neniatodos son con mucho el Filo mas 
grande y representative) de este grupo. que 
potlria coni a r con mas tie 500 000 especies. 


Son mas o me nos cilindricos, con los extre- 
nms lerminados en puma y cubiertos por una 
cuticula resistentc y dilcrenciada. La muscu- 
latura de la pared del euerpo es exclusiv a 
menie longitudinal y eiu icrra un volumen tie 
Kquitloen el pseudtxelc a alia presion hidros- 
talica que intemene en la hx'omtxion. Lit pre 
sion hidrostaiica liene un electo fundamental 
en cliversas I’linciones Hsiologicas de los nema 
totlos, como la ingestion de alimento. la eli¬ 
mination de las heces. la excretion y la copu¬ 
la Muchos neinatixlos son dioitos, con cuatio 
cstados juveniles catla uno separatlo por la 
mutla tie la cuticula. Casi ttxlo.s los animales 
v muchas plantas tienen nenialcxlos parasilos, 
pero muchos otros nematodos son tie villa 
lihre en el suelo y en las plantas acuaticas 
Algunos nematodos para sit os tienen pane tie 
su ciclo vital tie vida lihie. otros s 11 Iren una 
migrat ion por los rejidos del hospedador y 
algunos tambien tienen hospedadores inter 
mediarios en su ciclo vital. Algunos tie los 
nematodos parasilos causan llanos graves en 
los luimanos y otros animales. 

Los nematomorfos. relacionados con los 
nematodos, tienen cstados juveniles parasilos 


dc ailropotlos y un eslatlo adulro tie villa librc, 
acualico y que no se alimenta. 

I*n estado adulto totlo-s los acantocelulos 
son parasilos del intestino tie los vertebrudofi 
y sus estados juveniles se tlesarrollan en artn>- 
potlos. Tienen una proboscidc anterior ima¬ 
ginable armada con espinas. que Fijan a la 
pared intestinal del hospedador. No lientn 
tubo tligestivo, y tleben absorber totlos hxs 
nutrientes a traces del tegumento. 

Los endoprextos son animales pequefios. 
scsilcs y acuaticos con una corona de tenta- 
culos ciliatlos que rodean la boca y cl ano. 

Los rotileros, gastrolricos, kinorrincos. 
nematodos y nematomorlos se incluyeron 
en cl lilo Ascjuclmintos, pero muchos bio- 
logos creen que estos grupos no estan lo 
sulicientemente relacionados como pan For¬ 
mat* un solo lilo, I is posible que Iki yurt dcri* 
vado tie un autccesor ennui n en la osrirpe 
de los protostomos. Las relaciones Filogenc- 
tit as tic los lorit iFcros. priapulitlos, acanto 
ctTalos y cniloproctos son muy oscuras. De 
estos lilos, los nemarotlos ban alcan/atlo un 
enorme exito evolutive) y una gran radiation 
adaptativa. 


Cciestioricirio 


1 Cite stele caractcristicas tie los animales 
psetidocelomados. 

2. Expliquc la dilcrenciu entre un 
verdatlero celoma y un pseutkxele. 

.5. ,;Cual es el tamano normal de un 

rotfloro? /Domic se encuentran? ,;Cii;1les 
son sus principales caracteristicas? 

t Explique las difcrcncias entre los 
huevos micticos y amicticos tie los 
rotiFcros. /‘Cual es el valor adaptativo tie 
cada uno tie ellos? 

5. /;Que es la eulelia? 

6. /Cual es la longitud aproxiiiiada tie 
los loriciferos, priapulidos, 
gastrolricos y kinorrincos? ,l)onde se 
encueniran? 

7. /Que es un escjuelelo hidrostatico? 

S. DiFerencie un solcnt xito tie una eelula 
llamigera. 


9 Explique dos caractcristicas pet uliares 
tie la pared del euerpo tic los 
nematodos. 

in. <Quc caracteristica de la musculatura tie 
la pared tlel euerpo tie los ncmaltxios 
requiere tit* una alia presion hidrostaiica 
en el Fluitlo pseudtxvlomalico para 
Funcionar cficazmcnte? 

I I Explique la inierat ion de la cuueula. la 
musculatura tie la pared del euerpo y cl 
fluido pscudocelomaiico en la 
locomot ion tie los nematodos. 

12. Expliquc crti no a Feel a la alia presion 
pseudocelomatica a la alimeniacion v a 
la deFeeation en los nemattxlos 

13- Kesuma el ciclo vilal tic Ascaris 

lumbricoiifes . nnquilt>stoma. KnU*robins 
t vrmiadaris. Tncbiuella spi ml is, 

IV ucbervrUt baucrofh 


14. ,;En que lugar del euerpo humano se 
localizan los ejemplos tie la pregunia 
13 ? 

15. Kesuma el ciclo vital tic un 
ncmatomurlo tipico. 

16. <Qiie tienen en comun los nematodosy 
nematomorFos y cuales son sus 
diferencias? 

17. Describa las caractcristicas principales 
del euerpo tie un acantocefalo 

IH ,C6mo se alimentan los acantocelalos? 

19. <Cuales son las caractcristicas tlisiintivas 
tic los entloproctos? 

20. /(Aiales son los Filos Asquelmintos y que 
tienen en comun? 

21. f ;Que Filo tratado en este capilulo ha 
radiado en la mayor diversitlatl? 
alectan a los bombres los miembrostk; 
este Filo? 
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Los moluscos 


Filo Moluscos 




Un espacio sugestivo 

! lace mudio liempo, en el Precambrieo. los animates mas 
evolueionados de los mares eran acelomados. Cavadores 
ineficaces, fueron Inca paces de explotar la in fra superfine del 
limo. Cualquiera que desarrollara en el interior de su cuerpo 
espaeios llenos de fluido, tendria una sustancial ventaja 
evolutiva; sirven como esqueleto liidrostatieo y proporcionan 
una excavation cficaz. 

Id mas sencillo, y probablemente. el primer modo de 
conseguir en el interior del cuerpo un espacio lleno de liquido 
I'ue la retencion del blasiocele embrionario, como ocurre en 
los pseudocelomados. No fue la mejor solution evolutiva 
porque. por ejemplo, los organos quetlan sueltos en la cavidad 
del cuerpo. 

Algunos descendiemes de los acelomados precambricos 
desarrollaron un espacio lleno de liquido en el interior 1 


mesodermo, el cel am a. Id espacio csiaha limilado por 
mesodermo y los organos se encontraban suspentlidos 
membranas mesodermicas. los mesenterios. No solop' 
servir como un elicaz esqueleto liidrostatieo, con mu; 
de la pared del cuerpo circulares y longitudinales que 
actuan como antagonistas, sino lainbien para una 
distribution mas estable de los organos. Los mest-nterios 
proporcionarian un iugar ideal para las redes de vusos 
sangumeos, y el lubo digestive) podiia hacerse mis 
muscular, mas especiali/ado v mas diversificado. sin 
interl'erir con otros organos. 

Id clesarrollo del celoma constiiuyo un paso imporumte 
la evolut ion tie las formas mas grandes y mas complejas. 
los capitulos que siguen, todos los grupos princi pa lesson 
ce lorn ados. ■ 
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POSICION F.N EL REINO ANIMAL 


I Los moluscos son Lino do los 
principalIcs grupos de los verdaderos 

cdomados. 

2. Peneneccn a hi csiirpe dc los 
protostonios o celomados 
csquizocelicos, y licnen hucvos con 
segmentacion en espiial y desarmllo 
determ inado (mosaico). 

v Mudios moluscos tiencn una larva 
trocofora scmcjantc a la larva 
irocofora dc los andidos niarinos y 
oiros proiosiomos niarinos. lividencias 
lIl'I dcsarrollo indican que los 
moluscos y los andidos tiencn un 
ancestro cornu n. 

i. Puesto que los moluscos no son 
melamericos. posihlcmcntc 
ilivergicron del antcccsor comun con 
los anelidos antes de la aparieion del 
nictamcrismo. 

\ Prescntan todos los sistemas ttc 
organos y eslos estan bien 
desar roll ados. 

Aportaciones biologicas 

1. Kn los moluscos cl intercambio dc 
gases ticnc lugar no solo a traces dc la 
superficie del cucrpo, como en los 


Los MOLUSCOS 

Kstc filo (I.. mo/htscus. hlando) despues 
dc los artropodos es uno de los mayores 
lilos animales. Existen unas 50 000 espe- 
cics vivientes y en torno a las 35 000 fosi- 
b. HI nonibre de molusco sehala una de 
suscaracteristicas disiintivas, el cucrpo 
blando. Este gmpo, muy diversilicado 
tFigura 17-1), incluye los quitones, denta- 
ii<xs o conchas colmillo, caracoles, babo- 
sas. midi bra nquios, mariposas de mar, 
jlmcjas, mejillones, ostras, calamares. pul- 
posy nautilos. HI grupo abarca desde for¬ 
mas muy simples hasta algunos de los 
invertebniclos mas complejos: y. en lama- 
no, desde c:asi miscixx’opicos, hasta el cala- 
margigantc Arcbilentbis. Eslos gigantes- 
cos moluscos pueclen alcanzar una 
tengitud de 18 m, incluidos los tentaculos, 
y Began a pesar 450 kg. Las conchas de 
slgunas almcjas gigantes como Triclacna 
$ga$, quo viven en los arrecifes de coral 
de la region indopacifica, llegan a 1,5 m 
de largo v a los 225 kg. Eslos son casos 
extremes; sin embargo, probable me nte el 
.*SG%de los moluscos. en conjunto. tiencn 
conchas cuyo lama ho maxi mo es de me- 


lilos vistos anteriomiente, sino tambicn 
en organos respiratorios 
especializados. en forma de 
branquias o de pulmoncs. 

2. En la mayoria de las clases. tiencn un 
sistema circulatorio abierto. con un 
corazAn que bombea y vasos y senos 
sanguineos. En la mayoria de los 
ccfalopodos cl sistema circulatorio es 
cerrado. 

3. La elicacia de los sistemas respiratorio 
y circulatorio en los ccfalopodos ha 
permitido un mayor tamano corporal. 
Kntre los inveitcbrados. los 
ccfalopodos son los epic alcanzan un 
mayor tamano. 

4. Tiencn un manto carnoso. que en la 
mayor pane dc los casos segrega una 
concha, y esta modificado dc modo 
variado para cicrto numero de 
funciones. 

5. La radula y el pie muscular son 
caractercs peculiares del filo. 

6. HI ojo dirccto, muy evolucionado, dc 
los ccfalopodos es scmcjantc al ojo 
indirecto tic los vertebrados, pero sc 
origina a panirde un derivado 
tcgumenlario cn contraste con cl ojo 
dc los vertebrados. originado a partir 
del cncelalo. 


nos cle 5 cm. El filo incluye algunos de los 
mas lentos, y algunos de los mas rapidos 
y active>s cle todos los invertebrados. Com- 
prende formas herbtvoras que pacen o 
ramonean, carmvoras y clepredadoras. fib 
tradoras microfagicas, detritivoras y lam- 
bien parasitas. 

Los moluscos se encuentran en una 
amplia variedad dc habitat. desde los iro- 
picos a los mares polares, en altitudes 
que superan los 7000 nt, en charcas, 
lagos v aguas corrientes, en lagunas y 
aguas cenagosas, en los charcos marinos 
costeros, v en el mar abierto, desde la 
superficie a profundidades abisales. La 

Figura 17-1 

Moluscos: una variedad de formas de vida. 

El plan basico de este antiguo grupo se ha 
adaptado de muy diversa manera a medios 
diferentes. A, Un quiton ( Tonicella lineata), 
clase Poliplacoforos. B, Un caracol marino 
(Calliostoma annulata), clase Gasteropodos. 
C, Un nudibranquio (Chromodoris sp.) clase 
Gasteropodos. D, Almeja gigante del Pacifico 
(Partope abrupta ), con los sifones a la 
izquierda, clase Bivalvos. E, Un pulpo 
(Octopus dofleini ) clase Cefalopodos, 
pastando en un lecho de algas. 
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mayorfa de ellos viven en el mar y pre- 
senran una gran varieclad tie formas de 
vida, que induyen a ios bentonicos, ras- 
treadores del fondo, excavadores, perfo- 
radores, y a los de habitat pelagicos. 

De acuerdo con los datos paleonto- 
logicos, los moluscos se originaron en el 
mar, y a 111 han permanecido la gran 
mayona tie ellos. Gran pane de su evo¬ 
lution tuvo lugar en los hordes costeros, 
en donde abuntlaba el alimento y los 
habitat eran variados. Unicamente los 
bivalvos y los gasteropodos se extendie- 
ron hacia habitat salobres y dulciacuico- 
las. Como fi It rad ores microfagicos, los 
bivalvos han sitlo incapaces tie abando¬ 
llar los ambientes acuaticos. Solo los cara¬ 
coles (gasteropodos) han invadido de 
manera efectiva el medio terrestre. Pero 
los caracoles terrestres tienen limitado su 
grado tie dispersion debitlo a sus nece- 
si da ties tie humedad, resguardo y pre- 
sencia tie sales calcicas en el suelo. 

Una amplia varieclad tie moluscos se 
ulilizan como alimento. Los botones tie 
nacar se obtienen a partir de conchas tie 
bivalvos. En Estados Unitlos, las cuencas 
de los rios Mississippi y Missouri han pro¬ 
portionate el material para la mayor parte 
tie esta industria; no obstante, ios propios 
suministros estan tan agotados cpie se 
estan hacientlo intentos de propagar arti¬ 
ficial men te los bivalvos. Las per las, natu- 
rales y cultivates, se protlucen en deltas 
almejas y ostras, la mayor parte tie ellas 
en una ostra marina, Meleagrina , que hay 
en las regiones costeras del este tie Asia, 

Algunos moluscos son destructores. 
Las bromas perforadoras, que son bival¬ 
vos tie varias especies (Figura 17-27), 
causan grandes tlahos a los barcos y 
embarcaderos de madera. Para prevenir 
sus destrozos, los embarcaderos se tratan 
con creosota o se construyen tie hormi- 
gon (desgraciadamcnte, a algunos no les 
a tecta la creosota y otros perforan el hor- 
migon). Caracoles y babosas destrozan a 
menutlo jardines y otros tipos tie vege- 
tacion. Atlemas, los caracoles sirven tie 
hospetladores intermetliarios a varios 
para sit os importantes. El caracol perfo- 
rador Uroscdpinx rivaliza con la estrella 
de mar en la destruction tie las ostras. 

En este capitulo examinaremos Ios 
diferentes y principales grupos tie mo¬ 
luscos, inchiyentlo aquellos que aparen- 
temente tienen poco exito evolutive) 
(tiases Caudofoveados. Solenogastros, 


CaracitjUstk.as i».i. 
i ii.o Moluscos 

1. Cuerpo con simetria bilateral 
(asimelria en algunos); sin segmentar; 
por lo general con cabeza definitki. 

2. Pared del cuerpo ventral 
especializatla como un pie muscular, 
di versa me nte modificado pero 
utilizado, sobre todo. para la 
locomoeiAn. 

3. Pared del cuerpo dorsal que forma 
un par de pliegues I la mad os manto, 
que encierran la cavidad del manto, 
provista de branquias o puimones 
y que segrega la concha (que falta 
en algunos). 

4. Epitelio superficial por lo general 
ciliado y con ghtndulas mucosas v 
terminaciones nerviosas sensoriales. 

5. Celoma limitado principalniente al 
area que rudest el corazdn y, quizas, 
la luz de las gonadas y parte de los 
rift ones. 

6. Sisiema digestive eompleto, por lo 
comun con un organo raspador 
(radula); el ano normalmente evacua 
en la cavidad del manto. 

7. Sistema circulatorio abierto (en los 
cefalopodos, casi todo cerrado), eon 


Monoplacoforos y Fscafopotlos). Los 
miembros tie la clase Poliplacoforos (qui- 
lones) son animates marinos comunes e 
incluso abuntlantes, especialmente en la 
zona intermareal. Los bivalvos (clase 
Bivalvos) han tlesarrollado muchas espe¬ 
cies, tanto marinas como tlulciacuicolas, 
Los may ores y mas inteligenles de lotlos 
los invertebrados pertenecen a la clase 
Cefalopodos (calamares. pulpos y otros). 
No obstante, los moluscos mas abun- 
dantes y extendidos son los caracoles y 
sus a fines (clase Gasteropodos). Antique 
enormemente di versos, los moluscos tie¬ 
nen un motlelo corporal comun, que se 
describirft mas adelante en este capitulo. 
Parece peculiar, sin embargo, que los 
moluscos hayan fracasado en la exptola- 
don del celoma. El celoma en los molus¬ 
cos esfct limitado a un espacio alredetlor 
del corazon, v quizas alredetlor tie las 
gonadas y parte tie los rihones. Aunque 
se tlesarrolla de manera semejante al 
celoma de los anelitlos, las consecuen- 
cias funcionales del espacio son lotal- 
mente diferentes. Algunos zoologos creen 
que los moluscos se originaron, intle- 
pendienlemente de los anelitlos, de un 


corazon (normalmente tricameral), 
vasos sanguine os y senos; pigmentos 
respiraiorios en la sangre. 

8. Intercambio gaseoso media nte 
branquias. puimones, el manto o 
la superficie del cuerpo 

9. Lino o dos riftones (metanefridios ) 
abieiios en la cavidad pericardica, 
que ordinariamente desembocan en 
la cavidad del manto. 

10. Sistema nervioso con pares de 
ganglio.s pleurales, eerehrales, 
pedios y viscerales, con eordones 
nerviosos y plexo suhepidermieo; 
ganglios eentralizados en un anillo 
nervioso en los gasteropodos y 
cefalopodos. 

11. Organos sensoriales del tacto, olfato, 
gusto, equilibrio y vista (en algunos): 
en cefalopodos, ojos muy 
desarrollados. 

12. Tractos clliares internos y externos 
muchas veces de gran importancia 
funeional. 

13. Formas tanto monoicas como 
dioicas; segmentation espiral; la 
larva primiliva es una trocofora, 
algunos con larva veligera, y otros 
con clesarrollo clirecto. 


antecesor tipo platelminto y que sus celo- 
mas no son homfilogos. 

Forma y funcion 

La enorme varieclad, gran belleza y fVicil 
disponibilidad tie las conchas tie los 
moluscos han hecho del coleccionismo 
de conchas un pasatiempo popular. Sin 
embargo, muchos recoleetores aficiona¬ 
dos, aunque incluso puedan nomhrar 
centenares tie las conchas que atlornan 
nuestras playas, conocen muy poco res- 
pecto a los animales vivos que las for- 
maron y vivieron en ellas. Keducido a sus 
rasgos mas simples, el modelo corporal 
del molusco puetle decirse que consta de 
una region cefalica. tie un pic. y de una 
masa visceral (Figura 17-2). La eabeza- 
pie es la zona mas activa, comprende la 
entrada del tubo cligestivo, los organos 
sensoriales y los locomotores. Sus fun- 
ciones depentlen primariamente de la 
funcion muscular. La masa visceral es la 
portion que contiene los aparatos diges¬ 
tive), circulatorio, respiratorio y repro- 
ductor ligatlos a conductos ciliatlos para 
su funcionamiento. Un doble pliegue 
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Intestino 



Figura 17-2 

Modelo generalizado de molusco. Aunque esta figura se presenta frecuentemente como 
-molusco ancestral hipotetico». la mayorfa de los expertos rechazan hoy dfa esta 
mterpretacion. Por ejemplo, el molusco ancestral probablemente estuvo cubierto de 
espiculas calc^reas, en lugar de una concha univalva. Sin embargo, un esquema asi es util 
para facilitar la descripcibn general del modelo del cuerpo de un molusco. 


tqgunurniurio. cjue sc cxticndc sobrc la 
parcel dorsal del cucrpo. forma un 
manto prolcctor o palio, que encierra 
unespacio entre el y la parcel del cuer- 
pn denominado cavidad del manto 
(cavidad palcal) l.a cavidad del manto 
akija las branquias (ctenidios) o un 
opatio pulmonar, y cn muchos molus- 
eoscl manto segrega sobrc la masa vis- 
ccral una concha protcciora. Las mo- 
dilitationes dc estas escruciuras (juc 
comprenden cabeza-pie y !a masa visce¬ 
ral, dan origen a la gran profusion dc 
mudeios dilcrcntes epic hacen dc los 
moluscos uno dc los grandes grupos ani- 
malc.s. Sc ptxlra observar en las diversas 
discs dc moluscos un mayor enfasis cn 
b> porciones cabeza-pie y masa visceral. 

Cabiza-pm: 

b mayor parte dc los moluscos ticncn 
una cabcza bicn desarrollada que Neva 
la boca y algunos organos scnsorialcs 
opetializados. Los rcceptorcs fotosen- 
sorialcs variun desdc los muy scncillos 
lusia los ojos complejos dc los cclalo- 
podos. Frecuentemenie cxistcn teniacu- 
los. Dentro dc la boca bay una estmetu- 
ra peculiar dc los moluscos. la radula, y, 
pnrlogcncr.il, detras esta el organo loco¬ 
motor principal o pic. 

Rdditla 

bote un organo raspador que puede a 
I veres extenderse hacia fucra cn lbnna dc 
Icnuua; existc cn todos los moluscos, 


excepto cn los bivalvos y cn casi todos 
los solcnogastros Y s una membrana en 
forma dc cinia sobrc la que sc tlisponcn 
I lias dc diminutos dientes dirigidos hacia 
atras (Figura 1 “7-3> Musculos complejos 
mueven la radula y sus cariilagos dc 
soporte todontoforo), hacia dclanie y 
hacia anas mientras que la mcmbraiva 
gira parcialmenle sobrc las puntas dc los 
cartilagos Puede haber desdc pocos 
dientes hasta 250 000, los cuales, cuan- 
do sobresalen, pueden raspar. perl ora r, 
rasgar o cortar. La funcion normal dc la 
radula cs doblc: racr cn pailiculas pccjuc 
has el material uiimenticio. y servir dc 
cinta transponadora para llevar las parti 
cuius cn un flu jo continuo hacia cl trac- 
to digestivo. Como la radula sc gasta por 
dclantc, continuamcntc sc emplazan nue- 
vas lilas dc dientes dcbitlo a la diferen- 
ciacion cn su extremo posterior, l.a dis¬ 
position y numero de dientes dc cada fila 
son peculiares cn cada especie y sc uli 
li/an cn la clasific acion dc los moluscos. 
I.u varias formas apareccn espedaliza 
ciones radulares muy intcrcsantcs, como 
la ile perforar a traves dc materialcs durexs 
o arponear presas. 

Pie 

Ml pie dc los moluscos (Figura 17-2) 
puede cstar adaptado para la kxomixion. 
para la lijacion al sustrato o para una 
combination dc funciones. Por lo gene¬ 
ral, se trota dc una estruclura cn forma 
dc suela. ventral, cn la que las ondus tic 


Dientes de 



It 


Figura 17-3 

A, Esquema de una seccion longitudinal de 
la cabeza de un gasteropodo que muestra 
la radula y el saco radular. La radula se 
mueve hacia atras y adelante sobre el 
cartilago odontoforo. Cuando el animal 
come, abre la boca, el odontbforo es 
llevado hacia delante, la radula raspa 
fuertemente hacia atras, llevando los 
alimentos hacia atras al interior de la 
faringe, y la boca se cierra. La secuencia 
se repite ritmicamente. Como la cinta de la 
radula se desgasta por delante. se 
reemplaza continuamente por el lado 
posterior. B, Radula de un caracol 
preparada para examen microscopico 
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contraction muscular provocan una loco- 
mocion por reptacion. Sin embargo, hay 
tmichas modificaciones, como el disco 
fijador cle las lapas, el «pie en hacha» 
comprimido lateral menre de los bivalvos, 
o el sifon para la propulsion a chorro de 
los calamares y pulpos. El moco segre- 
gado se utiliza frecuentemente como 
ayuda a la adhesion o para la formation 
de una pista por la que los mol uncos 
pequenos se deslizan mediante cilios. 

En los caracoles y los bivalvos, el pie 
se expansiona hidraulicamente desde el 
cuerpo al llenarse de sangre. Las formas 
cavadoras pueden extender el pie dentro 
del fango o la arena, entonces lo ensan- 
chan con la pres ion sanguinea y ulilizan 
el pie repleto como un ancla para Lirar del 
cuerpo hacia delante. En las formas pela- 
gicas (nadadoras libres) el pie puedc estar 
modificado para la natacion, en forma de 
podios alack)s o de aletas moviles y finas. 

Masa visceral 

Manto y cavidad del manto 

El manto es una funda de tegumento que 
se extiende desde la masa visceral y que 
cuelga sob re cada laclo del cuerpo; pro¬ 
tege las partes hi and as y crea entre el las 
y la masa visceral el espacio denominu- 



Vanlla 

esquelbtica 


Figura 17-4 

Condicibn primitiva del ctenidio de un 
molusco. La circulacion del agua entre los 
filamentos de la branquia es debida al batido 
de los cilios, y la sangre se difunde a travbs 
del filamento desde el vaso aferente al vaso 
eferente. Las flechas negras indican 
corrientes ciliares para la limpieza. 


do cavidad pa leal o del manto. La super- 
licie externa del manto segrega la concha. 

La cavidad del manto (Figura 17-2) 
juega un importante papel en la vida de 
los moluscos. Normalmcnte se alojan en 
el la los organos respiratorios (branquias 
o pulmon), que se desarrollan a parrir del 
manto, y la propia supcrficic Iibre del 
manto sirve tambibn para el intercam bio 
gaseoso. Dentro de la cavidad del manto 
se vierten los productos de los aparatos 
digestivo, excretor y reproductor. En los 
moluscos acuaticos, el oxigeno y, en algu- 
nas formas, el alimento, es 1 lev a do por 
Lina corriente continua de agua manteni- 
da por cilios superficiales o por bombeo 
muscular; aclemas, esta corriente expulsa 
los productos de clesecho v lleva las celu- 
las reproductoras al medio externo. En las 
formas acuaticas el manto suele presen- 
tar receptores sensoriales para captar el 
agua circundante. En los cefalopodos 
(cal a mares y pulpos) el manto muscular 
y sus caviclacies crean la propulsion a cho¬ 
rro ulilizada en la locomocion. Much os, 
como protection, pueden ocultar la cabe- 
za o cl pie dentro de la cavidad pa leal que 
queda recubierta por la concha. 

En la forma original, el ctenidio del 
molusco (branquia) consiste en un eje 
aplanado y largo que se prolonga desde 


la pared de la cavidad del manto (Figu- 
ra 17-4). Desde el eje central salen nume- 
rosos filamentos branquiales con aspecto 
de laminas. El agua es impulsada entre lexs 
filamentos branquiales por medio de cilios 
y la sangre se difunde a traves del fila¬ 
mento desde un vaso aferente hacia un 
vaso eferente, am bos situ ados en el eje 
central. La direccion del movimiento de la 
sangre es opuesta a la del movimiento del 
agua, estableciendose asi un mecanismo 
de intercam bio a contracorriente (p. 521). 
Los dos ctenidios se localizan en los lados 
opuestos de la cavidad del manto y se tlis- 
tribuyen cle tal manera que la cavidad esta 
dividida funcionalmente en una camara 
incurrente (inhalante) y una camara excu- 
r rente (ex ha 1 ante). Este tipo de branquia 
se encuentra en los gasteropodos mas pri- 
mitivos, pero en muchos moluscos se 
modifica enormemente. 

Concha 

La concha de los moluscos, cuando la 
hay, es segrega da por el manto y esta 
limit ad a por el. Tipicamente hay tres 
capas (Figura 17-5A). El periostraco es 
la capa externa de aspecto corneo, cons- 
tituida por una sustancia organica llama- 
da conquiolina, formada por protefnas 
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Figura 17-5 

A, Esquema de una seccibn vertical de la concha y el manto de un bivalvo. El epitelio del 
manto externo secreta la concha; el epitelio interno por lo general es ciliado. B, Formacidn 
de una peria entre el manto y la concha, por un parasito o un trozo de arena que queda 
debajo y acaba cubierto de nacar. 
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curtidas con quinonas. Coniribuye a la 
protection tie las caj>as subyacences con¬ 
tra el ataque de organismos perforantes. 
Fs segregado por un pliegue del horde 
del manto y el crecimiento tiene lugar 
solamente en el horde de la concha. 
Sohre las partes mas viejas de la concha 
el periostraco aparece much as veces des- 
gastadn. La capa media, capa prismati- 
ca. se eompone de prismas de carbona- 
tocalcico densamente empaquetados y 
deposit ados en una matrix proteica. Ks 
secretada por el horde glandular del 
manto. y el aumento del tamafio de 
ia concha tiene lugar en el margen de la 
misnia a medida que crece el animal. La 
capa nacarada de la concha es la mas 
interna, esta adosada al nianlo v es secre- 
fcitla continuamente por la su peril de del 
nusmo, asi que aumenta de grosor duran¬ 
te la vida del animal. FI nacar calcareo se 
deposit a en capas finas. Las capas muy 
finas v ondu la das producen las irisacio- 
nes nacaradas que vemos en la madre- 
perla. ahulones (Haliotis A en el nauiilo 
de concha tahicada y muchos bivalves. 
Tales conchas pueden contend* desde 
450 a 5000 capas delgadas paralelas de 
carhonato calcico cristalino (aragonito) 
porcada centimeiro de grosor. 

(as nioluscos de agua dulce tienen, por 
lo general, un periostraco grueso que da 
cierta proteccion ante los acidos cxisten- 
tesen el agua, producidos por la putre- 
fuccion de restos vegetales. En muchos 
nioluscos marinos el periostraco es relati- 
vamenie fino y en algunos taka. Hay una 
gran variat ion en la estructLira de la con¬ 
cha. FI calcic> para las conchas proviene 
del agua circundante, del suelo o del ali- 
mento. HI esbozo de la concha aparece 
durante el periodo larvario (protoconcha) 
y crece continuamente a lo Hugo tie la vida. 

Estructura interna y funcum 

FI intercambio gaseoso tiene lugar a traves 
de la superficie del cuerpo, paiticularmenie 
del manto, v en organos especializados 
como los ctenitlios, branquias secundarias 
y pulmones. Hay un sistema circulato- 
rioabierto. con un corazon bombeatlor, 
vasos sangmneos y lagunas sanguineus. 
La mayor pane de los ce fa IA pot I os tienen 
un sistema sanguineo cerrado, con cora¬ 
zon, vasos y capilares. Kl rracto tligestivo 
escomplejo. y muy especializatlo segun 
los hahitos alimeniarios de Jos distintos 



Ano 


Figura 17-6 

Esquema general de la larva trocofora. Los 
moluscos y andidos con desarrollo 
embrionario primitivo tienen larva trocofora, 
asi como algunos otros filos. 

moluscos; en general esta provisto tie 
amplias porciones ciliadas. La mayor paite 
tie los moluscos tienen un par tie rinones 
(metanefridios. un tipo tie nelVitlio en el 
que el extreme) interne) se able al ccloma 
por un nefrostomah en muchas formas 
los conduct os tie los rinones sirven tam¬ 
bien para la tlescarga tie los ovulos y tie 
los espermatozoides. 

FI sistema nervioso, que constu tie 
pares de ganglios conectados por cordo- 
nes nerviosos, es en general mas simple 
que el de los anelidos y los artrbpodos. 
Se han identificado en el celulas neuro- 
secretoras que, al me nos en algunos cara¬ 
coles (de respiracion aerea), producen 
una hormona tie desarrollo que funcio- 
na en la osmorregulacion. Hay toda una 
gama de tipos de organos sensoriales 
muy especial izados. 

Reproduccion y 

CICLO BIOLOGICO 

La mayor pane de los moluscos son dioi- 
cos. aunque hay algunos hermalroditas. 
La larva libre y natladora que sale del 
huevo en los moluscos primitives es la tro¬ 
cofora, que es tambien el tipo larvario pri¬ 
mordial de los anelidos (Figura 17-6). La 
metamorlbsis directa tie la trocofora en un 
juvenil diminuto, como en los quitones, se 
consitlera como un caracter primitive), pero 
la intervencion de otro estado larvario 
nadador, la veligera, como sucede en 
muchos gasterbpodos y bivalvos se con¬ 
sitlera un caracter derivado. La veligera 



Figura 17-7 

Veligera de un caracol Pedicularia , nadando. 
Los adultos parasitan corales. Los salientes 
ciliados (veto) se desarrollan a partir de la 
prototroca de la troedfora (Figura 17-6). 

(Figura 17-7), tiene un esbozo de pie. de 
concha y tie manto. En muchos moluscos 
el estado de trocofora se desarrolla den- 
tro del huevo, tlel que ya sale una velige¬ 
ra que es, por unto, el unico estado libre 
nadador. Los cefalopodos, los caracoles 
de agua dulce y algunos caracoles mari- 
nos, asi como algunos bivalvos de agua 
dulce, carecen tie larva natladora libre v 
tlel huevo sale un individuo joven. 


La larva trocofora (Figura 17-6) es 
pequena, turns lucid a y mas o monos 
pi ri for me; tiene un prominent? cinturon 
ciliatlo (]prototroca) y a veces uno o tlos 
cinturones accesorios. Se encuenlra en 
moluscos y anelidos con desarrollo 
embrionario primitivo y es consiclerada 
como una de las pmehas de un origen 
filogenelico comun a a mhos Filos. 

Algunas formas de larvas trocoforianas se 
encuentran tambien en lurhelarios 
man nos. nemortinos, hraquiopodos. 
foronideos, sipunculidos v equiuriclos; 
probablemente refit* jan algunas rclacione.s 
Filogeneticas entre lotlo.s est os Filos. 


Clases de moluscos 

Durante mas tie 50 anos se reconocieron 
cinco clases de moluscos vivientes: Anll- 
neuros. Gasterbpodos, Escafbpodos, Bi¬ 
valvos (tambien llamatlos Peledpodos) y 
Cefalopotlos. Id descubrimiento de Neo- 
iniina en la decatla de los cincuenta afta- 
dio orra nueva dase (Monoplacbforos). 
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I lyman 1 . sostiene que solenogastros y qui- 
tones constituyen dos clases indepen- 
dientes (Poliplacbforos y Aplacblbros), 
dantio dt* lado asi a I concepto de Anfi- 
ncuros. 1.1 reconod mien to de diferencias 
importantes entiv otganismos como Chew- 
foclernui y los oiros solenogastros ha lie- 
vado a la separation de los Aplacolbros 
en Caudofoveados y Solenogastros - 

Clase Caudofoveados 

Los miemhros de la clase Caudofoveados 
son oiganismos marinos. vermiforme.s, con 
tamaiio comprendido entiv 2 y 140 mm de 
longinid (Figura P \W Son principalmente 
losores (excavan en Ibndos blandos) y se 
orientan verticalmente con la cavidad del 
manto terminal v las branquias en la entra- 
da de la galena. Se alimentan de microor- 
ganismos y detritos. No tienen concha. 
jx*ro sus cuerpos estan cubiertos de e.spi- 
culas o phKjuitas calcareas excepto en el 
escudo pedio oral, mi brgano que esta, 
aparentemente. asociado a la selection y 
succion del alimento. Suele haber una 
rad Lila, aunc]ue reducida en algunos. Los 
sexos estan sepa ratios. Esie |x*queho grupo 
liene escasamenie unas 70 especies; sin 
embargo, sus carat teres pueden estar mas 
prbximos al molusco ancestral quc los de 
cualquier oiro de los gnipos vivientes. 

Clase Solenogastros 

Los solenogastros (Figura 17- 1 1) y los tau- 
dolbveados esuivieron en tiempos reuni- 
dos en la clase Aplacoforos, aunque algu¬ 
nos zoologos retienen el nombre tie 
aplacbfonxs pant Icxs solenogastros. Amlx>s 
son marinos. vemiilomtes. sin concha, con 
plaquitas o espiculas calcareas en el legu- 
mento, con la calvza reducitla y sin nefri- 
tlios. Los solenogastros. no obstante, care- 
cen por lo general de radula y de 
branquias (auncjtie si puetle haber csiruc- 
tliras respiratorias sccundarias). Su pie esta 
ivpresentado por un estrecho surco metlio- 
ventral. el surco petlio. Son liermafrotlitas. 
Mas que cavadores, los solenogastros vixen 
libres sobre el Ibiulo y a menu do sobre 
cnidarios, de los que se alimentan. Los 
solenogastros son tambien un pequeno 
gmpo con cerca tie 230 especies censatias. 

1 Hyman. L H. 1967 The invertebrates, vol VI. New 
York, McGraw-Hill Book Company. 

Boss. K .J. 1982. Mollusca. In Parker. S, P, ed. 
Synopsis and classification of living organisms, vol. 1. 
New York, McGraw Hill Book Company 




Figura 17-8 

Neopilina, clase Monoplacoforos. Los 
ejemplares vivos miden desde 3 mm hasta 
3 cm de longitud. A. Vista ventral. B. Vista 
dorsal. 


Clase Monoplacoforos 

I lasta 1932 se crevo que los Monoplaco- 
loros esta ban extinguidos; se conocian 
solamente conchas del Paleozoico. Sin 
embargo, en el citado a no se dragaron 
ejemplares vivos de Seopilina (Ci. two, 
n ue vo + pi los. gorro de fieltro) del fbntlo 
tlel oceano. cerca del litoral tie Costa 
Rica. Se conocen cerca de una docena 
tie especies de monoplacoforos. Fslos 
moluscos son pequefios, con una concha 
rcdondcada, baja. y un pie reptador 
(Figura 17-8). Tienen un parecido super¬ 
ficial con las lapas, pero a diferencia de 
la mayor parte de los otrus moluscos. pre- 
sentan varios organos rvpetidos seriada- 
menle. la I repetition tiene lugar, en un 
grado mas limitatlo. en los quitones. Avo- 
piliua tiene cinco pares de branquias, dos 
pares tie auriculas, scis pares de nei'ri- 
tlios, uno o dos pares de gonadas y un 
sistema nervioso escaleriforme, con die/ 
pares tie nervios petlios, La boca Neva la 
radula caracterislica. 


Clase Poi.ipiacoeoros: 
Quitones 

Los quitones (Ci. capa tie esmalte, tuni¬ 
ca) (Figuras 17-9 y 17-10) represenlan un 
gaipo de moluscos un poco mas diver- 
sificado. Son algo aplanados tlorsoven- 
iralmente y tienen una superficie dorsal 
convexa con cxho placas calcareas o «vai- 
vas>\ tie aqui su nombre Foliplacoforos 
(«que Neva much as placas»). Las placas 
estan imbricadas en sentido anteropos¬ 
terior y normalmente son de color mate, 
igual que las rocas a las que se pegan 
estos animales. Su cabeza y organos sen- 
soriales cefalicos estan retlucidos. pero 
las esimcturas lotosensoriales (estctes). 
que en alguntxs quitones tienen forma de 
ojos, atraviesan las placas. 

La mayor parte tie los quitones son 
pequenos (2 a 3 cm); el mayor, Oypto- 
chitoniG. crypto, oculto + chiton, capa 
tie esmalte). raramente supera los 30 tin. 
Prefieren las superficies rocosas de las 
zonas intermareales, aunque algunos 
vivan a grandes profundidades. Los tjui- 
tones son organismos sedentarios. des- 
plazantlose a disiancias muv cortas sola¬ 
mente para comer. Hn la alimentation, la 
radula sale desde la boca para rasparlas 
algas tie las nx*as. La radula va relor/ada 
con un mineral tie hierro, la magnetita. 
Los quitones se atlhieren vigorosamente 
a las rocas con su pie piano y ancho. Si 
se desprenden pueden enrollarse en ix)la. 
como un armadillo, para protegerse. 

FI manto forma un cinturon alretledor 
tlel horde de las placas, y en algunas 
especies los pliegues del manto cuhren 
parte o todas las placas. Si se com para 
con la disposition primiliva, la cavidad 
tlel manto se ha extenditlo lateral mente 
a todo lo largo tlel pie y las branquias 
han aumentado en numero. Asi, las bran- 
tjuias quedan suspentlitlas tlel (echo de 
la cavidad paleal a ambos lados v a lo 
largo tlel ancho pie ventral. Con el piey 
el horde del manto adheridos luerte- 
mente al sustrato, quedan unos surcos 
que Megan a ser camaras cerratlas, ahier- 
las solo en sus extremos. FI agua pene- 
tra en el surco por delante. lluye a traves 
de las branquias y sale por detras. pro- 
porcionando un aporte continue) tie oxi- 
geno a aquellas. Durante la mareu haja, 
los Ixirdes del manto pueden estar luer- 
lentente presionados contra el sustrato 
para disminuir asi la pertlida tie agua. 
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Figura 17-9 

Anatomia de un quiton (clase Poliplacdforos). A, Seccion longitudinal. B, 
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Seccion transversal. C, Vista ventral externa. 
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Figura 17-10 

Quiton musgoso, Mopalia muscosa. La 
superficie superior del manto o «cinturon» 
estacubierta con sedas y filamentos, una 
adaptacion defensiva. 

pero ha jo deltas drcuastandas, estos hor¬ 
des pueden quedar abierlos para, de 
mancru limitada, respirar a ire atmosferi- 
co. En los surcos del manto cerca del ano 
de machos quitones, se encuentran un 
par cle osfradios (organos sensoriales 
para catar el agua). 

La sangre bombeada por el corazon 
Iricameral llega a las branquias median- 
te una aorta y senos. I In par de rinones 


(metanefridios) conducen los desechos 
desdc la cavidad pericardica al exterior. 
Conectados con la region bucal hay dos 
pares de cordones nerviosos. 

En la mayor parte de los quitones los 
sexos estan se pa rad os, y la larva troc6- 
fora se transforma directamente en un 
joven, sin pasar por una fase vcligcra. 

Clase Escafopodos 

Comunmente conocidos eomo conchas 
colmillo o conchas diente, son moluscos 
bentonicos encontrados desde la zona 
submareal hasta cerca de 6000 m de pro- 
fundidad. Tienen un cuerpo fino. enfun- 
claclo por el manto, y una concha tubular 
abierta en ambos extremos. En los esca¬ 
fopodos el modelo estructural de molus- 
co ha tornado una nueva direction, con 
el manto cnrollado v fusionado alredeclor 
de las visccras hasta formar un tubo. La 
mayor patte de los escafopodos lienen de 
2.5 a 5 cm de longitud, aunque pueden 
variar entre 4 mm y 25 cm. Dentcilium (L. 
deni is . diente), es un genero comun del 
Atlantico. El pie, que sale a traves del 
extreme) mas ancho de la concha, le siive 
para cavar en el fan go o en la arena; el 
extremo pequeno de la concha esta siem- 
pre expuesto al agua (Figura 17-11). El 
agua para la respiradon circula a rraves 
de la cavidad del manto mediante movi- 
mientos del pie y por accion ciliar. El 
intercambio gaseoso tiene lugar en el 


manto, pues no hay verdaderas branquias. 
Casi todo el alimento lo componen los 
detritos y protozoos del sustrato. El ali¬ 
mento es acarreado por los cilios del pie 
o sobre la cubierta mucosa de los lx>fo- 
nes ciliados de unas largas prolongacio- 
nes (captaculos), que se extienden desde 
la cabeza, y conducido a la boca cerca- 
na. Carecen de ojos y tentaculos. Los 
sexos estan separados y la larva es una 
trocofora. 

Ciase Gasteropodos 

Esta clase es la mayor y mas diversa 
entre los moluscos; comprende cerca de 
40 000 especies vivas y 15 000 fosiles. 
Existe tal diversidad de miembros que, 
en la lengua comun, no hay un termino 
aplicable a todos como grupo. Incluye a 
caracoles, lapas, babosas, caracolas, bu- 
cios, bigaros, babosas de mar. liebres de 
mar y mariposas de mar. Comprende 
desde formas marinas muy primitivas a 
los caracoles y babosas terrestres, de res¬ 
piration aerea, muy evolucionatlos. Estos 
animales tienen basicamente simetria 
bilateral, pero a causa de la torsi6n, un 
proceso cle giro que tiene lugar en la fase 
veligera, la masa visceral deviene asi- 
metrica. 

La concha, cuando existe, es siempre 
de una pieza (univalva) y puede estar 
arrollada o no. Comienza en el &pice, 
que contiene la vuelta mas antigua y de 
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Figura 17-11 

Escafopodos. A, Dentalium (clase Escafopodos), con su concha tubular, cava en el tango o 
arena blandos y come mediante sus tentaculos prensiles (captaculos). El agua entra y es 
conducida hacia la abertura posterior. B, Anatomfa interna de Dentalium. 
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nienor ramano. La:s vueltas se hacen suce- 
sivamonte mayores girando alrededor de 
un eje central o columnilla (Figura 17- 
12). I.a concha pucde girar hacia el lado 
derccho (dcxtrorsa) o hacia el lado 
izquierdo (sinestrorsa), dependiendo 
de la direction de aiTollamiento. Lis con¬ 
chas dextrorsas son niucho mas com li¬ 
nes. La clireccion del arrollamiento esta 
determinada geneticamente 

I I tamano de los gasleropodos va 
desde formas microscopicas a gigantes- 
cas, como Pleuro/rfocayj^antca, un cara- 
col marine) con la concha de hasta 60 cm 
de lurga, y la liebre de mar Aplysia (Figu- 
ra 17-21). alguna tie cuyas especies alcan- 
zan 1 m de longitud. \o obstante, la 
mayor pane de el los tienen entre 1 y 8 
cm. Algunos gasleropodos fosiles tuvie- 
ron mas de 2 m tie largo. 

La variation tie habitat tie los gaste- 
rbpotlos es amplia. Son cornunes en el 
mar, lanto en las zonas litorales como a 
grantles profund idades, y bast antes son 
tamhien jxiagicos Algunos se han atlap- 
tado a las aguas salobres y otros a las dul- 
ces. Kn tierra estan restringidos por fac- 
lores tales como el contenido mineral del 
suelo y las temperaturas, o la setjuetlatl 
y la acitlez extremas. Ann a si estan muy 
extend iclos; se han eneont ratio bast antes 
a grantles altitudes y otros casi en las 


regiones polares. Los caracoles ocupan 
casi loda clase tie habitat: charcos, lagos, 
l)osc}ues, pastos. bajo rocas, en los mus- 
gos. sobre acantilados, en los arboles, 
bajo tierra v sobre los cuerpos tie otros 
animates. Han intentado con exito todos 
los mottos de vida. exceplo la locomo¬ 
tion aerea. 

Los gasteropodos son generaImente 
animales tleslizantes. muy setlcntarios, 
porque la mayoiia tiene conchas pesa- 
das y organos locomotores lentos. Al¬ 
gunos estan especializados para irepar, 
nadar o cavar. Las conchas son su defen- 
sa principal aunqut 1 tambien estan pro- 
tegidos por su colorido v sus secre- 
ciones. Mu til os caracoles tienen un 
opcrculo, una placa cornea que cubic 
la abertura tie la concha cuando el 
cuerpo se introduce en ello Otros care- 
cen lota Imente tie concha. Algunos resul¬ 
tan repugnanics a otros animales; unos 
pocos, como Strum bus, pueden propor- 
cionar un fuerte golpe con ci pie, que 
lleva un operculo ufiludo. Son comidos 
por his aves, escarabajos, petjuenos 
mamiferos. peces y otros depredadores. 
Sirven como luiespedcs inlermediarios 
a muchas clases de parasitos. especial- 
menie a iremalodos; los caracoles son a 
menudo danados por los estados larva- 
rios tie los parasitos. 



/ C 

Busycon contrarium 

Figura 17-12 

Concha del buccino Busycon. A y B. 
Busycon carica . una concha dextrorsa. o 
de arrollamiento derecho. Una concha es 
dextrorsa cuando al cogerla con el apice 
hacia arriba y la abertura mirando al 
observador queda esta en el lado derecho. 
C. B. contrarium, una concha sinestrorsa, o 
de arrollamiento a izquierdas. 

Torsion 

De todos los moluscos, solamente los 
gasteropodos ex pe rime man la torsion. 
Fsta es un fenomcno peculiar que mu eve 
la cavidatl del manto, que fue original- 
mente (primitivamente) posterior, hacia 
la region frontal del cuerpo. con lo aial 
los organos viscerales giran lanto como 
de 90° a 180°. I.a torsion tiene lugar 
durante la fase voligera y, en algunas 
especies, la action completa dura solo 
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Figura 17-13 

Torsion en los gasteropodos. A, Antes de la torsidn, estado ancestral. B, Estado hipotetico 
intermedia C, Gasteropodo primitivo, torsion completa; la direccion de la reptacidn tiende 
ahora, a flevar los productos de desecho hacia atras, al interior de la cavidad del manto, lo 
que provoca la contaminacion. 


unos minute>s. Los segundos 90° tienen 
lugar durante un periodo mas largo. 
Antes de que tenga lugar la torsion la 
hot a del embrion es anterior y el a no y 
la cavidad del manto posteriorcs (Figura 
P-13). El cambio es provocado por un 
desigual crecimiento de los miisculos 
derecho e izquierdo que unen la concha 
al complejo cabeza-pie. 

Despues de la torsibn. el a no y la 
cavidad del manto cambian al lado ante¬ 
rior v abren encima de la cabeza y la 
boa, La auricula, el rinon y la branejuia 
izquierdos estan ahora en el lado dere¬ 
cho, mientras que la auricula, rinon y 
brantjiiias del lado derecho quedan en el 
izquierdo: los conedivos nerviosos se ban 
cruzado en forma de oclio. Dcbido al 
espatio disponible en la cavidad del 
manto, el exiremo cefalico sensorial 
puede ahora ser arrastrado dentro y que- 
dar protegidt) por la concha y lormar eon 
el pie una barrera hacia el exterior. 

Se ban observado varios grados de 
detorsion en los opistobranquios y pul- 
monados, abriendose el ano en el lado 
derecho e incluso en el lado posterior. 
No obstante, ambos grupos han deriva- 
do de ancestros comunes. 

Li curiosa disposition resultante de la 
torsion crea un problema higienico impor- 
tante al permitir que se viertan los dese- 
chos hacia alias, sobre las branquias, lo 
que nos lleva a preguntar que incites pre- 
siones evolutivas se han seleccionado para 


tan extrana reordenacion de la estruclura 
del euerpo. Se han producido algunas 
explicacioncs, aunque n ingun a satisfacto- 
ria por complete). Por ejemplo, los orga- 
nos sensoriales de la cavidad del manto 
(oslradios) podrian catar mejor el agua 
cuando giran en la direccion del tnovi- 
miento. Ciertamente las consecuencias de 
la torsion y la neeesidad resultante de evi- 
tar la contaminacion branquial han sido 
inuy importantes en la evolucion de los 
gasteropodos. Hn cualquier caso, estas 
consecuencias no pueden estudiarse hasta 
que no se haya descrito otro asqxxto pecu- 
liar de los gasteropodos: el arrollamiento. 

Arrollamiento 

El airollamiento o giro helicoidal de la con¬ 
cha v masa visceral no es lo mismo c|ue 
la torsion. FI arrollamiento puede produ- 
cirse en el estado larvario a la vez que la 
torsion, pero el registro losil muestra que 
al arrollamiento es un hecho evolutive) 
separado. y cpie aparecio en los gastero- 
podos antes que la torsion. No obstante, 
todos los gasteropodos vivos descienden 
de antecesores arrollados y hdicoidales, 
tanto si nuiesrran o no eslas caracteristicas. 

Los gasteropodos primitivos tienen 
una concha espiral plana con simetna 
bilateral; esto es, todas las vuellas que- 
dan en un mismo piano (Figura 17 1 iA). 
Una concha asi no era muy compacta, ya 
cjue cada vuelta tenia (|iie queclar fuera 




Concha 
espiral plana 
primitiva 


Rendija en la concha y manto 
ypara >a oornenio de venWaopr* 

• 



El apice de la concha 
dirigldo hacia fuera 
hace a la concha mas 
compacta 



La concha se desplaia sobre el euerpo para 
distribuir mejor el peso: en el lado comprlmido, el 
derecho, se pierde la branquia, la auricula y ei rinon 

Figura 17-14 

Evolucion de la concha en los 
gasteropodos. A, Las conchas con 
arrollamiento primitivo fueron 
planoespirales, cada vuelta queda 
completamente por fuera de la vuelta 
precedente. B. Una forma mas compacta se 
consiguio en los caracoles en los que cada 
vuelta queda parcialmente por fuera de la 
vuelta precedente. C y D. Cuando la concha 
se desplazo hacia arriba y hacia atras, se 
consiguib una mejor distribucidn del peso. 


de la precedente. Curiosamente. unas 
pucas especies modernas han retornado 
a la forma planoespiral. Hi problema de 
la solidez de la concha espiral plana fue 
sol vent ado por la forma espiral conica. 
en la que cada vuelta sucesiva queda al 
lado de la precedente (Figura 17-1 i). Con 
todo, esta forma esta claramente de- 
sequilibrada, colgando la mayor pane del 
euerpo sobre un lado. Una mejor distri- 
hucion del peso se consiguio con un 
cambio de direccion de la concha hacia 
arriba. y posteriormente, con el eje de la 
concha oblicuo respecto al eje longitudi¬ 
nal del pie (Figura 17-1-1). HI peso y volu- 
men de la vuelta principal del cueqx>. en 
la vuelta mayor de la concha, presiona 
sobre el lado derecho de la cavidad del 
manto y, aparentemente, inlerfiere con 
los organos de este lado. En consecuen 
cia, las branquias, auricula y rinon del 
lado derecho Lilian, exceplo en los gas¬ 
teropodos mas primitivos, llcgandose asi 
a una condicion de asi met ha bilateral. 
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Annque hi perdida de hi branquia 
derecha es probablemenle una adapta¬ 
tion mecanica para e) transport? de la 
concha arrollada, esta disposition hace 
posihle la via para evitar el problema 
de la torsion -la contaminacion- que se 
hace patente en kxs prosobranquios mas 
modernos. Hi agua penetra por el lado 
i/.quierdo de la cavidad del manto y sale 
por el lado derecho, arrastrando con ella 
los desechos desde el ano v nelridio- 
poro, que estan cercanos al lado dere¬ 
cho. Los sistemas de otros gasteropodos 
para evitar la contaminacion se men- 
cionaran posteriormente en este capi- 
tulo. 

Hdbitos alimentarios 

Son tan variados conic> sus formas y gene- 
ros de vida, pero todos incluyen alguna 
adaptation de la nklula. La mayoria de los 
gasteropodos son herbfvoros. raspan par- 
ticulas de las algas. Algunos herbivores 
pacen, otros ramonean y algunos comen 
plancton. Ilaliolis. la oreja de mar (Figu- 
ra 17-15A), coge las algas con el pie y lavS 
trocea con la radula. Uxs caracoles de tie- 
n a mordisquean durante la noche la vege- 
tacion verde. 

Algunos caracoles como Biillia y 
Buccinum son carroneros. viven sobre 
came putrefacta y cada veres. Melonge- 
nci se alimenta de almejas. especialmen- 
te de Tagelus . la navaja, introduciendo 
su proboscide entre la abertura de sus 
valvas. Fasciola ria y Pol in ices (Figura 17- 
1SB) se alimentan de distinuxs moluseexs, 
preferentemente bivalves. Urosalpinx 
cinerea . el per fora dor de ostras, talaclra 
agujeros a traves de la concha de la ostra. 
Su radula. que lleva tres filas longitudi- 
nales de dientes, comienza la acciAn 
taladradora. luego el animal se desliza 
hacia delanie, saca un organo perfora- 
dor a traves de un poro existente en la 
suela anterior de su pie y se agarra de 
nuevo fueitemente a la concha, utillzan- 
do un agente qulmico para ablandarla. 
Alteman periodos cortos de raspado con 
period os largos de actividad quimica, 
hasta que com pi eta un agujero limpio y 
redondo. Con su proboscide insertada a 
traves del agujero, el caracol puede 
comer continuamente durante horas o 
dlas usando la radula para desgarrar la 
came blanda. Urosalpinx es atraido por 
sus presas desde cierta distancia por 



A H 

Figura 17-15 

A, La oreja de mar roja, Haliotus rufescens. Este caracol con aspecto de lapa grande es 
apreciado como alimento y muy comercializado. Las orejas de mar son vegetarianas 
estrictas, se alimentan especialmente de lechuga de mar y otras algas. B, Caracol luna, 
Polinices lewisii. Un habitante comun de los bajfos arenosos de la costa oeste americana, 
el caracol luna es un depredador de almejas y mejillones. Usa su radula para hacer 
agujeros perfectos en las conchas de sus victimas, a traves de los cuales extiende la 
proboscide para comer el cuerpo carnoso de los bivalvos. 



Figura 17-16 

Conus , extendiendo su larga proboscide vermiforme. Cuando el pez intenta consumir este 
bocado sabroso, el Conus lo aguijonea en la boca y le mata. El caracol, con su estomago 
dilatable, traga al pez, luego, algunas horas depues, regurgita las escamas y huesos. 


alguna sustancia qufrnica, probablemen- 
te liberacla en los desechos metabolicos 
de la presa. 

Cypbomci gibbosum y especies proxi- 
mas viven y se alimentan de gorgonias 
(filo Cnidarios, Capitulo 14) de kxs arre- 
cifes de coral tropicales poco profundos. 
Hste caracol es cornunmente conocido 
como «lengua de fuego». Durante la acti¬ 
vidad normal, el manto. brillantementc 
coloreado, ctil^re completamente la con¬ 
cha. pero puede rapidamenre introducir- 
se por la abertura de la concha cuando 
el animal es molestado. 

Los miembros del genero Conns 
(l’igura 17-16) se alimentan de gusanos, 
peces y otros. Su radula esta profunda- 
mente modificada para la caprura de las 
presas. Una glandula carga kxs dientes 


radulares con un veneno muy toxico. 
Cuando Conus siente la presencia de su 
presa, un diente radular se desliza desde 
su posicion a la punta de la proboscide; 
cuando esta golpea a la presa, el diente 
es lanzado como un arpon v su veneno 
la paraliza. Esta es una adaptacion eficaz 
para un depredador que se mueve len- 
tamente, impidiendo que una presa de 
movimiento rapido se escape. Algunas 
especies de Conus pueden causar fieri- 
das muy peligrosas; en ciertas especies 
son monales para el hombre. HI veneno 
consiste en tin mezcla de peptickxs toxi- 
eexs: cada especie de Conus lleva pepti- 
dos (conotoxinas) especificos de los 
neurorreceptores de sus presas predilec- 
tas. Las conotoxinas son herramientas 
valiosas en la investigation sobre dife- 
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rentes rcceptorcs y canities ionicos de las 
cellilas nerviosas. 

Algunos gasteropodos se alimentan dc 
depositos organicos de la arena o del 
fango. Otros recogen la misma dase de 
detritus organicos, pero solo pueden dige- 
rir los microorganismos contenidos en 
ellos. Algunos gaster6podos sesiles, como 
las la pas, son microfagicos mucociliares, 
utilizan la hranquias para arrastrar micro- 
particulas quo queclan englohadas en una 
bola mucosa y son llevaclas a la boca. 
Algunas de las mariposas de mar segre- 
gun ima red mucosa con la que capruran 
pequenas formas planctonicas; entonces 
arrastran esta tram pa hacia la boca. 

Despues de la maceracion con la 
radula o algun mecanisnio triturador, 
como la molleja de la liebre de mar Aply- 
siet, la digestion es normal me nte extrace- 
lular en la luz del estomago o de las glan- 
dulas digestivas (hepatopancreas). En los 
microfagos mucociliares los estomagos 



Figura 17-17 

Evolucibn del ctenidio en los gasteropodos. 

A, Prosobranquio primitivo con dos ctenidios, 
el agua exhalante deja la cavidad del manto 
poruna rendija o agujero dorsal. B, Estado 
posterior a la perdida de un ctenidio. 

C, Estado derivado que se encuentra en la 
mayoria de los prosobranquios, en los que 
se han perdido los filamentos de un lado de 
la branquia restante, y el eje esta unido a la 
pared del manto. 


son regiones de clasificacion y la mayor 
parte de la digestion, que es intracelular, 
tiene lugar en las glandulas digestivas. 

Anaionna interna y funcion 

En casi todos los gasteropodos, la respi- 
raeion se lleva a cabo por un ctenidio 
(dos ctenidios en los prosobranquios pri- 
mitivos, que es la condition primitiva) 
localizado en la cavidad del manto, aun- 
que en algunas formas acuaticas sin bran- 
cjuias, la respiracion depend* del manto 
o del legumento. Despues de que los 
prosobranquios mas evolucionados per- 
dieran una de las hranquias, la mayor 
parte de ellos carecen de la mitad de la 
otra y el eje central queda unido a la 
pared de la cavidad del manto (Figura 17- 
17). Asi logran la disposition branquial 
mas eficaz para el flu jo de agua que cir- 
cula a t raves de la citacla cavidad Centra 
por un lado y sale por el otro). 

Los pulmonados tienen una porcion 
muy vascularizada en el manto que sirve 
de pulmon (Figura 17-18). La mayor paite 
del horde del manto se cierra en la parte 
posterior del animal y el pulmon abre al 
exterior por medio de una pequerta aber- 
tura llamada pneumostoma Muchos pul¬ 
monados acuaticos deben subir a la super- 
ficie a expulsar una burbuja de gas 
provenience del pulmon. Para introducir 
a ire, curvan el horde del manto alrededor 
del pneumostoma formando un sifon. 

Casi todos los gasteropodos tienen un 
nefridio linico (rinon). Los slstemas circu- 


latorio v neivioso estan bien desairollados 
(Figura 17-18). Este ultimo incluye tres 
pares de ganglios conectados [x>r neivios. 
Los organos sensoriales son ojos o foto- 
rreceptores sencillos, estatocistos, organos 
tactilcs y quimiorreceptores. El tipo mas 
sencillo cle ojo de un gasteropodo es, sim- 
plemente, una depresion del tegumento en 
forma de copa, tapizada por celulas pig- 
mentadas foiorreceploras. En muchos gas¬ 
teropodos el ojo en copa tiene una lente y 
esta cubieito por una cornea. Un area sen¬ 
sorial llamada osfradio. localizada en el 
sifon inhalante de la mayor parte de los 
gasteropodos. es en muchas de las formas 
un quimiorrcceptor, aunque sus funciones 
puedan ser tambien mecanorreccptoras en 
Ufias. y lodavia desex)noctdas en otras. 

Hay gasteropodos monoicos y dioicos. 
Muchos gasteropodos realizan ceremonias 
de cortejo. En las especies monoicas, 
durante la copula hay un intercambio de 
espermatozoides o de espermatoforos 
(paquetes de espermatozoides). Muchos 
pulmonados ierrestres lanzan un clardo 
desde un saco del dardo (Figura 17-18) al 
cuerpo de su pareja para aumentar su 
excitacion antes de la copula. Despues de 
esta, cada individuo de la pareja deposita 
sus huevos en la tierra, en galerias super- 
ficiales. La mayor parte de los gasteropo¬ 
dos primitivos descargan sus ovulos y 
espermatozoides en el agua de mar donde 
tiene lugar la fecundacion, y el embrion 
sale enseguida del cascaron en forma de 
larva trocofora nadadora Iibre. En muchos 
gasteropodos la fecundacion es interna. 
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Figura 17-18 

Anatomia de un caracol pulmonado. 
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Los huevos lecundadas, encernidos en 
cubieitas transparentes, pueden ser cxpul- 
sados por separado para florar entre el 
plancton o pueden quedar depositados 
en capas gclatinosas unidas al sustrato. En 
algunas formas marinas, los huevos que- 
dan encerrados, ya cn pequenos grupos 
ya en gran numero, cn cubieitas resisten- 
tes. en una amplia variedad de tipos de 
puesta (Figura 17-19). HI joven genera l- 
mente emerge como una larva veligera 
(Figura 17-7) o puede sobrepasar la fasc 
veligera en la eubierla o cascara y salir 
como caracol joven. Algunas especies, 
incluidos muchos caracoles clulciacuico- 
las. son ovoviviparos que incuhan sus 
huevos y jovenes en el oviducto pa leal. 

Principales grupos 
de gasteropodos 

Hay tres subclases de gasteropodos: Pro¬ 
sobranquios. Opistobranquios y Pulmo- 
nados. 

Prosobranquios. Cste gmpo compren- 
de la mayoria de los caracoles marinexs y 
algunos de los gasteropodos dulciacui- 
colas y ter re si res. Como rc.su 1 tad o de la 
torsion la cavidad del man to es anterior, 
con la branquia o branejuias situadas 
delante del corazon. HI agua enira por el 
lado izquierdo y sale por el lado derecho; 
el horde del man to esta a menu do pro- 
longado en un largo sifftn para separar 
mejor el llujo exhalante del inhalante. En 
los prosobranquios primitivos con dos 
branquias (por ejemplo, la oreja de mar 
Haliotis y la la pa perforada Diodora) 
(Figuras 17-15A y 17-20B), la contamina¬ 
tion branquial se evita al llevar al agua 
exhalante hacia arriba y hacia fuera, por 
encima de la cavidad del manto a lraves 
de lino o mas orificios de la concha. 

Los prosobranquios tienen un par de 
teniaculos. Los sexos estdn normalmente 
se pa rad os. Frecuentemente hay operculo. 

Su tamano van a desde las litorinas y 
pequenas la pas {Patella y Diodora) (Figu- 
ra 17-20B) a la concha caballo (Pleuro- 
placet), el mayor ga stem pod o de America. 
Los ejemplos familiares de los prosobran¬ 
quios son la oreja de mar (Haliotis), cuya 
concha tiene forma de oreja; el buccino 
(o budo) UlMsycoit), que deja sus huevos 
en capsulas en forma de disco de dohle 
pestana, unidos en un cordon de 1 m de 
largo; el bigaro comun (Utiorma); el cara¬ 
col luna ( Po/inices, Figura 17-1 SB): el biga- 



A 


Figura 17-19 

Huevos de gasteropodos marinos. A, El buccino arrugado, Thais iamelosa , deja los huevos 
en capsulas que recuerdan los granos de trigo; cada una contiene cientos de huevos. 

B, Cinta con huevos de un nudibranquio ddrido. 



A R 

Figura 17-20 

A, Un cauri, Jenneria pustufata, desliz£ndose sobre un cnidario zoantido. Las conchas de 
los cauries, brillantemente coloreadas y pulimentadas, se han utilizado como ornamento 
durante anos. B, Diodora aspera , un gasteropodo prosobranquio con un agujero en el apice 
por el que el agua abandona la cavidad del manto. 


ro perforador de ostras (Urosafpinx), que 
perfora las ostras y succiona sus jugos; la 
caftadilla (Murex) y otras formas de mu ri¬ 
ces, una de cuyas especies europeas se 
uso en la antigua Roma para extraer la 
purpura real; y algunas formas dulciacui- 
colas (Goniobasis y Viviparus). 

Opistobranquios. Este grupo es un 
extra fio con junto de moluscos, en el cjue 
se encuentran las babosas marinas, lie- 
bres marinas, mariposas marinas v con¬ 
chas canoa. Casi lodos son marinos; la 
mayor parte de el los son formas de aguas 
someras que viven escondidos bajo pie- 
dras y algas; unos pocos son pelagicos. 
Aetna lmente se reconocen nueve o mas 
ordenes de opistobranquios, pero por 
comodidad suelen subdividirse en dos 


grupos clasicos: tectibranquios, general- 
mente con branquia y concha, v nutli- 
branquios, en los cjue no hay concha ni 
verdadera branquia, pero que tienen 
branquias secundarias a lo largo de todo 
el clorso o alrededor del a no. Los opisto¬ 
branquios present an una detorsion par- 
cial o completa; asi, el a no y la branquia 
(si la hay) estan desplazados al lado dere¬ 
cho o posterior del cuerpo. Claramente, 
el problema de la com a min ac ion se 
resuelve si el a no se desplaza hacia atras. 
Por lo comun hay dos pares de tentacu- 
los, el segundo par esta frecuentemente 
nuicho mas modificado (rinoforos. Figu- 
ra 17-21). con pliegues luminares que 
aparentemenle aumentan la superficie 
quimiorreceptora. La concha esta retlu- 
cida o falta. Toclos son monoicos. 
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Figura 17-21 

A, La liebre marina, Aplysia dactilomeia, se desliza y nada a traves del fondo de algas tropicales, ayudado por sus grandes parapodios ali- 
formes, aqui curvados por encima del cuerpo. B, Cuando es atacada, la liebre de mar lanza una abundante secrecion protectora desde la 
«glandu!a de la purpura» que tiene en la cavidad del manto. 



Figura 17-22 

Un nudibranquio aeblido, Flabellina iodinea. Sus largas ceratas dorsales contienen los 
nematocistos de los cnidarios que come. 


Entre los teclibranquios esta la gran 
liebre de mar, Aplysia (Figura 17-21), que 
posee tentaculos anteriores grandes en 
forma de oreja y una concha vestigial, y 
los pteropodos o mariposas marinas 
{Cauoluia y Clione). En los pteropodos 
el pie esta modificaclo a modo de aletas 
para la natacifin; asi pues, son pelagicos 
y forman parte de la fauna planctdnica. 

Los nudibranquios estan representa- 
dos por las babosas marinas, que a 
menudo son carnivoras y estan brillante- 
rnente coloreadas (Figura 17-22). La 
babosa marina plumosa Aeolis, que vive 
sobre anemonas e hidroideos. imita lre- 


cuentemente el color de sus presas en las 
papilas alargadas (ceratas) que cubren su 
parte posterior. Este y algunos otros nudi¬ 
branquios rescatan para su propio uso, 
al comerlos, los nematocistos de los 
hidroides, de los que se alimentan. La 
babosa marina adornada, Tridacbia, es 
una atractiva forma pequena. vercle o 
azAil y blanca, cornun en las aguas cle Flo¬ 
rida. Hermissencla es uno de los nudi¬ 
branquios comunes de las Costas del 
Oeste. 

Pulmonados. En esta subclase se inclu- 
yen los caracoles terrestres, los de agua 


duIce v las babosas (y algunas formas de 
aguas salobres), presentan alguna detor¬ 
sion. Han perdido sus branquias primiti- 
vas, pero la pared del manto vasculari- 
zada se ha transform ado en un pulmon. 
que se llena de aire por coniraccion del 
suelo del manto (algunas especies acua- 
ticas han desarrollado brunquias secun- 
darias). El a no y el nefridioporo abren al 
exterior cerca del pneumostoma, y los 
desechos son expulsados violentamente 
con el aire o agua desde el pulmon. Son 
monoicos. Lis especies acuaticas lienen 
un par de tentaculos no retractiles, en la 
base de los cuales estan los ojos; las for¬ 
mas terrestres lienen clos pares de tenta¬ 
culos y los ojos estan en el par posterior 
(Figura 17-23). Kntre los cientos de espe¬ 
cies viviemes. algunas cle las formas ame- 
rieanas mas familiares son He!Lx. Po/y&y- 
ra . Succinea . Anguispira. Zonitoides. 
Umax y Agriolimax. Las formas acuati¬ 
cas estan representadas por Helisoma . 
Lymnaea , y Physa. Esta ultima es un cara- 
col con arrollamiento hacia la izcjuiercla 
(sinesirorso). 

Clase Bivalvos (Peleopodos) 

Son animales con «pie en hacha», como 
su nombre indica (G. pelekys , liacha + 
pom, podos . pie). Incluyen los mejillones, 
almejas, pechinas, ostras y bromas (Figu- 
ras 17-24 v 17-27). El tamano oscila desde 
conchas tan pequenas como granos cle 1 
o 2 mm hasta las almejas gigantes surpa- 
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A B 

Figura 17-24 

Moluscos bivalvos. A, Los mejillones, Mytilus edulis , aparecen en las costas septentrionales de los oceanos de todo el mundo; forman 
agrupaciones densas en la zona intermareal. Bajo los mejillones fijados viven protegidas un monton de criaturas marinas. B, Las 
volandeiras (Chlamys opercularis) nadan para escapar del ataque de las estrellas de mar (Asterias rubens). Cuando sienten peligro, estos 
agiles bivalvos nadan palmoteando las dos valvas de la concha. 

B, Fotografia de D. P Wilson/Frank Lane Picture Agency Lmtd. 



Figura 17-25 

Representantes de un grupo que ha 
evolucionado de ancestros cavadores, los 
bivalvos Pecten sp., que viven sobre el 
fondo, han desarrollado drganos 
sensoriales a lo largo de los bordes del 
manto (tentaculos y una serie de ojos 
azules). 
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Figura 17-26 

Tagefusplebius, la navaja rechoncha (clase Bivalvos). A. Vista externa de la valva derecha. B, Interior de la valva izquierda en la que se 
ven las huellas donde se insertan los musculos, El manto estaba unido en la linea paleal. Cy D, Secciones que muestran la funcidn de los 
musculos aductores y el ligamento de la charnela. En C el musculo aductor esta relajado permitiendo al ligamento separar las valvas. 

En D el musculo aductor esta contraido y aproxima las valvas. 



Figura 17-27 

A, Las bromas son bivalvos que excavan en la madera, causando grandes destrozos en las maderas no tratadas de cascos y embarcade- 
ros. B Las dos valvas pequeiias. anteriores, que se ven a la izquierda, las utilizan como organos raspadores al extenderlas en la galeria. 
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cificas, como Tridacna , que pueden 
a lean/a r mas de 1 m de largo y llegar a 
pesar 225 kg (Figura 17-35). La mayor 
parte de los bivalvos son filtradores 
sedentarios que dependen de las corrien- 
les ciliares producidas por las hranquias 
para capturar el alimento. A diferencia de 
los gaster6podos, no tienen cabcza ni 
radula y presentan una escasa cefaliza- 
cion. 

Casi todos los peledpodos son mari- 
nos, aunque algunos viven en agnas salo- 
bres, nos, charcas y lagos. 


Las almejas dc agua dulcc fueron hace 
un tiempo ahundanles y diversas en los 
nos del cste dc los Hstados L'nidos; sin 
embargo hoy dia cs uno dc los grupos 
en mayor peligro de extinci6n del pais. 
Dc las mas de 300 espeties exisientes 
hace un tiempo, 12 han dcsaparccido, 42 
estan amenazadas o cn peligro, y unas 
88 o mas puedcn eslar pronto en la lisla. 
I 'na me/xla tie causas cs la responsablc 
dc csic hccho; entre las mas importanics 
figura una inferior calidad del agua. 

Knl re los culpa hies, la contaminacifln y 
la sedimcntacion proccdcnlcs dc la 
mineria, la industria y la agricultura. Sc 
culpa parcialmcntc a la pesca furtiva 
para suministrar a la industria japonesa 
de perlas cultivadas. Y ademas, entre 
toda.s las cosas, el prolifico mejillon 
cebra (ver recuadro) alaca en gran 
numero a las almejas narivas, agolando 
las reservas de alimento (fitoplanclon) 
del agua circundante. 


Forma y funcion 

Concha. Los bivalvos estan eomprimidos 
lareralmente y sus clos valvas estan uni- 
das por un ligamento dorsal , que tiende 
a abrir las valvas por su borde ventral. Las 
valvas se cierran por medio de musculos 
aductores que trabajan oponiendose al 
ligamento (Figura 17-26C y D). F.I umbo 
es la parte mas vieja de la concha y el cre¬ 
el miento tiene lugar en lineas concentri- 
cas alrcdedor de el (Figura 17-26). 

La formation de una perla es como un 
subproducto de un mecanismo protector 
utilizado por el animal cuando un ohjeto 
extrario (grano de arena, parasito u otro) 
queda alojaclo entre la concha y el manto. 
Kl manto secreta muchas capas de nacar 
alrededor del ohjeto (Figura 17-5). bis per- 
las se cullivan por la insertion de parti- 



culas de nacar, normalmente tomadas de 
las conchas de almejas de agua dulce, 
entre la concha y el manto de una espe- 
cie determinada de ostra, que se mantie- 
ne en recintos durante algunos anos. Mele- 
agrina es una ostra muy utilizada por los 
japoneses para el cultivo de perlas. 

Cuerpo y manto. La masa visceral 

cuelga de la linea media dorsal, y el pie 
muscular estil unido anteriormente a la 
masa visceral. Los ctenidios cuelgan a 
cada lado cubiertos por sendos pliegues 
del manto, cuyo borde posterior est& 
modificaclo formando las aberturas dor¬ 
sal, excurrente (exhalante), y ventral, 
incurrente (inhalante) (Figura 17-28A) En 
algunos bivalvos marinos el manto se 
extiende hacia fuera en largos sifones 
musculares. que permiten a la alrneja 
excavar en el fango o la arena y exten¬ 
der los sifones hasta el agua que queda 
por encima de ella (Figura 17-28B a D). 


Figura 17-28 

Adaptaciones de los sifones de los 
bivalvos. A, En la repulsiva almeja del 
noroeste, Entodesma saxicola, se ven 
claramente los sifones inhalante y 
exhalante. B - D, En muchas formas 
marinas el manto se prolonga en dos 
largos sifones. En A, B y D, la corriente 
inhalante Neva, en ambos, alimento y 
oxigeno. En C, Yoldia , los sifones son 
respiratorios; largos palpos ciliados 
exploran el fango superficial cercano y 
llevan el alimento a la boca. 


Locomocidn. Los peledpodos inician 
el movimiento extendiendo su pie nuis- 
culoso y fino entre las valvas (Figura 17- 
28D). La sangre es bombeada al interior 
del pie. lo que hace que se hinche y 
actue como un ancla en el fango o en la 
arena; entonces los musculos longitudi- 
nales se contraen, acortando el pie v 
tirando del animal hacia delante. 

Las vieiras y limas son capaces de 
nadar a sacudidas por el batido simul- 
tSneo de sus valvas, a la vez que crean 
una especie de propulsion a chorro. Los 
hordes del manto pueden clirigir el 
chorro de agua expulsado, de tal mane- 
ra que los animates pueden virtual- 
mente nadar en cualquier direccion (Fi¬ 
gura 17-24). 

Branquias. Fl intercambio gaseoso se 
realiza por el manto v las branquias. Las 
branquias de la mayorla de los bivalvos 
estan, debido a la filtration. muy moclill- 
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Figura 17-30 

Seccion a traves de la region cardiaca de una almeja de rio, que muestra las relaciones 
entre los sistemas respiratorio y circulatorio. Corrientes de agua respiratorias: el agua es 
introducida mediante cilios, entra por los poros branquiales hasta las c^maras 
suprabranquiales, y sale por la abertura exhalante. La sangre de las branquias desprende 
dioxido de carbono y toma oxigeno. Circulacion sanguinea: el ventriculo bombea la sangre 
hacia delante, a las lagunas del pie y las vfsceras y, posteriormente, a las lagunas paleales. 
La sangre retorna desde el manto a las auriculas; vuelve desde las vfsceras al rifidn, luego 
va a las branquias y finalmente a las auriculas. 


Concha 



Figura 17-29 

Evolucibn del ctenidio en los bivalvos. Por 
un gran alargamiento de los filamentos 
individuals, el ctenidio quedo adaptado 
para tiltrar el alimento, y quedaron 
separadas la camara inhalante de la 
camara suprabranquial exhalante. 

cadLis; derivan del ctenidio primitive), pre- 
sentando los filamentos de cad a lado del 
eje central un gran alargamiento (Figura 
17-29). Como los extreme>s de los largos 
filamentos quedan plegados hacia el eje 
central, los filamentos ctenidiales adquie- 
ren la forma de una larga y fina W Los 
filamentos situados unos al lade) de los 
otros quedan unidos por cilios o por teji- 
dosdc union, y forman la mini lias como 
placas con muchos tubos verticales en el 
interior, para hi conduction del agua. A si. 
el agua impulsada por la accion ciliar. 
entra por el sifon inhalante y penetra en 
los tubos de agua a traves de le)s poms 
que quedan entre los filamentos en las 
laminillas, sc clirige dorsalmente a una 
camara suprabranquial comiin (Figu¬ 
ra 17-30) y 1 uege) sale por la abertura 
exhalante. 


AlLmentacion. Casi tode>s los hi valve >s 
son flliradores. Lis corrientes de agua lie- 
van e)\igeno y materiales orgSnicos hacia 
las branquias, en donde filas de cilios las 
dirigen hacia los pequenos poros de las 
branquias. Las celulas glandulares de las 
branquias y de los palpos labiales sec re - 
tan copiosas cantidades de moco, que 
rodean a las particulas suspendidas en el 
agua que atraviesa k)s poros branquiales. 
Kstas masas mucosas se deslizan hacia 
ahajo por el hub externo de his branquias. 
hacia los sureexs alimentarios, en el horde 
inferior de las branquias (Figura 17-31). 
Las particulas mas pesadas caen desde las 
branquias como consecuencia de la gra- 
vedad, pero las particulas menores viajan 
a lo largo de los surcos alimentarios hacia 
los palpos labiales. Los palpos, que tam- 
bien son ciliados y asurcados, dirigen la 
masa mucosa hacia la boca. 

Algunos bivalvos, como Nuculci y Yol- 
dicis son deg I u tores, tienen proboscides 
hirgas unidas a palp<xs labiales (Figura 17- 


28C). Estos bivalvos pueden sacar las pro¬ 
boscides hacia la arena y el fango para 
recolectar particulas de alimento, ademfls 
de las obtenidas por las corrientes bran¬ 
quiales. 

Las bromas (Figura 17-27) perforan en 
la madera y comen las particulas que 
separan. Bacterias simbioticas que viven 
en un organo especial del bivalvo pro- 
ducen celulasa para digerir la madera. 

Los septibranquios, otro grupo de 
bivalvos. atraen a pequenos crustaceos y 
trozos de restos organicos al interior de 
la cavidad del manto mediante un subi- 
to refill jo de agua creado por la accion 
bombeadora de un septo muscular que 
tienen en la cavidad del manto. 

Fstructura interna y funcion. I 'l suelo 
del estomago de los bivalvos fiitradores 
esta plegado por estrias ciliadas para 
seleccionar los flujos continuos de par¬ 
ticulas. I In saco que abre en el estoma¬ 
go secreta una varilla gelatinosa llamada 
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Poro genital 



A, Mecanismo alimentario de la almeja de rfo. Se ha quitado la valva izquierda y el manto. El 
agua entra en la cavidad del manto por detras, es Nevada hacia delante por accion ciliar en 
branquias y palpos. Cuando el agua atraviesa las pequenas aberturas de las branquias, las 
particulas de alimento son tamizadas y quedan atrapadas en cordones de moco que son lle- 
vados por los cilios a los palpos y dirigidos a la boca. La arena y las particulas residuales 
caen en la cavidad paleal y son expulsadas por accion ciliar. B, Anatomia de la almeja. 


estilo o tallo cristalino. que sobresale 
en el estomago y se mantiene girando en 
el saco del estilo por medio de cilios 
(Figura 17-32). La rotacion del talk) cris¬ 
talino ayuda a disolver sus capas super¬ 
il ciales, lo que libera las enzimas (como 
la amilasa) que contiene y enrol la la masa 
mucosa de alimento. Las particulas sepa- 
radas se seleccionan, y las apropiadas son 


dirigiclas hacia la glandula digestiva o son 
capt.li rad as por amebodtos. La digestion 
subsiguiente es intracelular. 

El corazon tricameral, situado en la 
cavidad pericardica. esta formado por 
dos auriculas y un ventriculo; late len- 
ta mente, a veces a un ritmo comprendi- 
do entre 0,2 y 30 veces por minuto. Parte 
de la sangre oxigenada en el manto es 


devuelta al ventriculo a traves de las auri¬ 
culas. Id resto circula a traves de senos y 
pasa por una vena a los rinones; de aqui 
va a las branquias para la oxigenacion y 
vuelve a las auriculas. 


FI mejillon cebra, Dreissenapolymoypha. 
es una reciente introducci6n biologica en 
Norteamerica, potentialmente desastrosa. 
Aparentemente llegaron como veligeras 
en el agua del lastre de uno o mas 
barcos de los pueitos de los rios del 
norte de Euro pa. y luego fueron vertidas 
entre los lagos I luron y Eire en 1986. 

Estos bivalvos de 4 cm se han extendido 
a lo largo de los Grandes Lagos en 1990, 
v en 1994 esta ban tan al sur, en el 
Mississippi, como Nueva Orleans, tan al 
norte como Duluth. Minnesota, y al este 
en el no I ludson en Nueva York. Se fijan 
a cualquier tipo de superficie firme v se 
alimentan del fitoplancton que filtran. 
Creccn en gran numero rapidamente. 
Obstruyen las luberias de las toirns de 
agua municipales y de plantas 
indiisiriales, impidiendo la lomn de agua 
pant los suministros municipales, v 
tienen efectos de gran alcance en el 
ecosistema (ver recuadro). El control del 
mejillon cebra puede costar 5000 
millones de dolares, o mas, al finalixar el 
siglo. 

El sistema nervioso consta de tres 
pares de ganglios amplianieme separa- 
dos, conectados por comisuras y un sis¬ 
tema dc nervios. Los organos sensoriales 
estan pobremente desarrollados. Indu- 
yen un par de estatocistos en el pie, un 
par de os fra d ios, de fund An mal cono- 
cida, en la cavidad del manto, celulas tac- 
tiles y a veces celulas pigmentarias sen- 
cillas sobre el manto. Las viciras v 
volandeiras (Pec ten, Chlamys) tienen una 
fila de ojos pequenos azules en todo el 
horde del manto (Figura 17-25). Cada 
uno consta de cornea, lente, retina y capa 
pigmentaria. Los rentaculos que presen- 
tan sobre el horde del manto Pec ten 
(Figura 17-25) y Lima (p. 324) tienen 
celulas tactiles y quimiorreceptoras, 

Reproduccion y desarrollo. Los sexos 
estan normal mente separaclos. Los game- 
tos se descargan en la camara supra- 
branquial para ser expulsatlos por la 
coiTiente exhalante. Una ostra puede pro- 
ducir 50 millones de huevos en una sola 
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esucitfn o periotlo de puesta. En la 
mayor parte de los bivalvos la fecunda¬ 
tion es externa. FI embrion desarrolla los 
estados de trocofora, veligera y cria (Figu- 
ra 17-33). 

En casi todas las almejas dulciacui- 
colas la fecundacion es interna. Los luie- 
vos caen en los tubos de agua de las 
branquias. donde son fecundados por 
los espermaiozoides traidos por la 
corriente inhalante. Aqui se desarrollan 
hasta un eslado bivalve, la larva glo- 
quidio, que es una veligera especial!za- 
tla (Figura 17-34). Cuando se liberan, son 
llevados por las corrienies de agua y, si 
sc ponen en con facto con un pez que 
pase, se fijan a sus branquias o a la piel 
y viven como paras it os durante algunas 
semanas. Despues se hunden al fonclo 
para empezar su vida independiente. La 
larva «autoestopista» ayuda a la disper¬ 
sion de una forma cuya locomotion es 
muv limitada. 

Perforacion. Much os pelecipodos pue- 
dim cavar en el fango o la arena, pero 
algunos han desarrollado un mecanismo 
para perforar elementos mucho mfls 
cluros, conio maderas o rocas. 

Teredo. Bcnikia. y algunos otros gene- 
ros conocidos como bromas o tinuelas 
pueden resultar muy desiructivos en los 
ba rcos d e m a de ra y e ml ia read eros. Estas 
extranas y pequenas almejas lienen un 
aspeeto de gusano largo, con un par de 
sifones finos so lire el extremo posterior 
que dirigen el flu jo de agua a las bran¬ 
quias, v un par de valvas pequeftas y glo- 
hulares. con las que perforan. en el 
extreme anterior (Figura 17-27). Las val¬ 
vas tienen dientes microscopicos que 
funcionan como una lima de madera 
muy efectiva. Estos animales extienclen 
sus galenas con un incesanle movimienio 
raspador de las valvas. Estas envian un 
flujo continuo de particulas finas de 
madera dentro del tracto digesdvo, 
donde son atacadas por la celulosa pro- 
ducida por bacterias simbioticas. Estas 
bacterias fijan tambien nitrogeno, una 
propiedad importante para sus hospe- 
dadores, que viven con una dicta (made¬ 
ra) alia en carbono pero baja en nirro- 
geno. 

Algunas almejas perforan rocas. El 
genero Pbofcts per fora sustratos calizos, 
esquistos, areniscas, a veces madera o 
uirba. Tienen valvas luertes que Ilevan 
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Figura 17-32 

Estomago y estilo cristalino de una almeja con alimentacion ciliar. A, Vista externa del 
estomago y del saco del estilo. B, Seccion transversal que muestra la direccion de los 
movimientos del alimento. Las particulas de alimento que entran con el agua se recogen en 
un cordon mucoso que se mantiene en rotacion por el estilo cristalino. Unas 3reas de 
seleccidn con crestas dirigen las particulas grandes al intestino y las particulas pequenas a 
las glandulas digestivas. C, Accion de la seleccion de los cilios. 
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Figura 17-33 


Ciclo vital de la ostra. La larva de la ostra nada durante cerca de dos semanas antes de fijarse y 
transformarse en cria. Las ostras tardan alrededor de 4 anos en alcanzar el tamano comercial. 
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Figura 17-34 

A, Gloquidio, o forma larvaria de algunas 
almejas de rio. Cuando la larva sale de la 
bolsa incubadora de la madre, puede 
quedar unida a las branquias de los peces 
por cierre de sus valvas. Queda como un 
parAsito sobre el pez durante algunas 
semanas. Su tamano es de unos 0,3 mm. 

B. Algunas almejas se han adaptado para 
ayudar a sus gloquidios a encontrar un 
hospedador. El borde del manto de este 
mejillon hembra (Lampsilis ovata) imita a 
un foxino pequeno, con ojo y todo. Cuando 
una lubina de boca pequena va a comerlo, 
se encuentra rodeada de gloquidios. 


espinas con las que gradualmente cortan 
la roca mientras se fijan por su pie. I’bo¬ 
lus puede alcanzar 15 cm de largo y hacer 
perlbraciones en la roca de hasta 30 cm 
de longilud. 

Ciase Cefalopodos 

l.os cefalopodos (G. k( j f)bak\ cabeza + 
{xjks. [xxlos. pie) incluvcn los calamares, 
pulpos, nautilos, pulpos demonio y 
sepias. Todos son marinos v aclivos 
depredadores. 

HI pie modificado esta en la region de 
la cabeza. Toina la forma de un embudo 
para asi ex pulsar el agua de la cavidad 



Figura 17-35 

El taclobo (Tridacna gigas) vive entre las rocas del coral con la zona sifonal muy grande y 
visible. Los tejidos esten muy coloreados y llevan un numero elevadisimo de algas 
unicelulares simbiontes (zooxantelas) que proporcionan una buena parte del alimento de 
esta almeja gigante. 


del manto. HI borde anterior de la cabe¬ 
za se transforma en un circuio o corona 
de brazos o lenlaculos. 

l.os cefalopodos present;!n siempre 
tamanos por encima de 2 o 3 cm. HI cala- 
mar cornun. I.oligo* tiene cerca de 30 cm 
de longitud. Id calamar gigante Arcbi- 
tenthis es el mayor invertebrado cono- 
cido. 

HI registro fosil de los cefalopodos se 
retrotrae al Gambrico. Las conchas mas 
primitivas fueron como conos rectos; 
oiras eran curvadas o arrolladas, culmi- 
natulo en las espiraladas semejanles a las 
del A a util ns moderno, el unico repre- 
seniante que cjueda de los una vez flo- 
recientes nauliloideos (Higura 17-36). Los 
cefalopodos sin concha o con concha 
interna (como pulpos y cala mares) se 
consideran derivados de algun nauliloi- 
deo primitive) eon concha recta. Muchos 
ammonoideos. todos extintos. desarro- 
11aron conchas muy complejas (Higura 17- 
36Cd. 


El enornic calamar gigante Arcbiteuthts 
es muy poco conocklo porque nunca ha 
sidn cstudiado en vivo La ana tom la .se 
ha cstudiado a partir de animales 
va ratios, tie aquellos que se han pest ado 
con redes, y tie los ejemplares 
eneontratios on el estdmago tie los 
cachalotos. La longitud del manto c > do 
5 a (> m y la cabeza alcanza un metro 
Poseen los mavore.s ojos del mundo 
animal hasta 25 cm de diametro. 
Apareniemente se alimenian de petes v 
otros talamaros, y constituyen un 
alimento importanto para los cacha lutes. 
Suelen vivir sobre o cerca del tondo 
marino. a una profundidad de 1000 m; 
sin embargo, se han visto algunos 
nadando por la suj>erfide. 

La historia natural de algunos cefalo¬ 
podos se conocc medianamente bicn. 
Son animales marinos y demue.stran der- 
ta sensibiliclad a las diferencias de salini- 
dad. I nos pocos viven en el mar Haiti- 
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Figura 17-36 

Nautilus, un cefalopodo. A, Nautilus vivo 
comiendo un pez. B, Seccion longitudinal, 
que muestra las camaras de la concha 
llena de gas, y un esquema de la 
estructura del cuerpo. C, Seccion 
longitudinal a traves de la concha de un 
ammonoideo. 

De Peter Ward. «The extinction of the 
Ammonites», Scientific American 249:136-147, 
October 1983. Copyright © 1983 por Scientific 
American, Inc. Reservados todos los derechos. 
Reimpreso con permiso. \ 


co. dontle el agua tiene un bajo conteni- 
doen sal. Los cefalopodos se cncuentran 
adiversas profundidades. El pulpo es 
visto a menudo en la zona iniermareal, 
escondido entre rotas y hendiduras, pero 
ocasionalmente se encuentra a grandes 
profundidades. Los ca la mares, mas acti- 



vos, rara vez aparecen en aguas poco 
profundas; algunos han si do ca pen ratios 
a 5000 m de profundidad. Nautilus vive 
normalmente cerca del fondo, en aguas 
de 50 a 560 m de profundidad, en las cer¬ 
ca mas de las islas del sudoeste del Pad- 
fico. 


Forma y funcion 

Concha. Si bien las conchas de los nau- 
tiloideos v amnionoideos primitivos eran 
pesadas, flotaban gracias a una serie de 
camaras de gas. como las del Nautilus 
(Figura 17-36H). que permitian al animal 
nadar mientras caigaba su concha, hi con¬ 
cha del nautilo, aunque espiralada. es 
completamente diferente a la de un gas- 
teropcxlo. La concha esta dividida por sep- 
tos transversales en camaras internas 
(Figura 17-3613). El animal vivo habita sola- 
men te la ultima camara. Mientras crece, 
avanza, secretando cletras de el un nuevo 
septo. Las camaras estan conectadas por 
un cordon de lejido vivo llama do si- 
funculo o sifoncillo, que se extiende 
desde la masa visceral. Algunas jibias (Fi¬ 
gura 17-37) cambien tienen una concha 
curvada, pequena, pero esta completa¬ 
mente encenada en el manto. En los cala- 
mares la mayor pane de la concha ha 
desaparecido, dejando solamente una 
lamina cornea, fina, llamada pluma, que 
esta tod a el la incluida en el manto. En 
Octopus (G. oktos, cx'ho + fx)us, poclos ; pie) 
la concha ha desaparecido por complete. 

Locomocion. Los cefalopodos nadan 
por expulsion violenta del agua de la 
cavidad del manto a traves del embudo 
ventral (o sifon): una especie de meto- 
do de propulsion a chorro. El embudo es 
m6vil v puede ser dirigido hacia del ante 
o hacia atras para controlar la direction; 
la fuerza de la expulsion del agua con¬ 
trol a la velocidad. 

Los ca lama res y las jibias son exce- 
lentes nadadores. El cuerpo del calamar 
es hidrodinamico y disenado para ser 
veloz (Figura 17-38). Las jibias nadan mas 
lentamente, Las alctas late rales de los 
ca la mares y las jibias sirven de estabili- 
zadores, pero se adosan al cuerpo para 
!a natacion rapida. 

Nautilus vs activo durante la noche; 
sus camaras llenas de gas llevan la con¬ 
cha hacia arriba. Aunque no es tan rapi- 
do como el calamar, se desplaza sor- 
prendentemente bien. 

Octopus tiene un cuerpo mas bien 
globoso y sin a 1 etas (Figura 17-IE). Puede 
nadar hacia atras por expulsion de un 
chorro de agua a traves del embudo, pero 
esta mejor adapt a do para reptar, proxi¬ 
mo a la superficie de rocas y corales, 
usando las ventosas de sus brazos para 
desplazarse por arrastre o anclado. Algu- 
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Figura 17-37 

La jibia, Sepia sp., tiene una concha inter¬ 
na conocida como jibion, utilizada con los 
pharos de jaula. 


nos pulpos de aguas profundus ticnen los 
brazos pulmeudos, como un puraguus, y 
nadan al estilo dc una medusa. 

Caracteres infernos. Id modo de vida 
activo de los cel'alopodos se relleja en su 
anatomia interna, partial I armente sus sis- 
temas ivspiratorin, circulaiorio y nervioso. 


Respiration y circulat ion 

Except uundo los nautiloideos, los cel'a- 
lopodos solo ticnen un par de branquias. 
Puesto (|ue la propulsion ciliar no podria 
mover suficiente agua para las alias can- 
tidades dc oxigeno re(|ueridas, carecen 
de cilios en las branc|uias En vez de ello, 
los musculos radiales de la pared del 
manto, a I eontraer.se. adelgazan esra a la 
vez cjue agrandan la eavidad del manto 
introduciendo agua. La contraction de 
fuertes musculos circulares provoca la 
expulsion violent;! a traves del embudo. 
I n sislema de vd I villas. de sentido unico, 
impide que el agua pueda entrar a traves 
del embudo y expulsarla alrededor del 
horde del manto. 

Igualmente, el sislema eirculatorio pre¬ 
sente en otros moluscos, y en el ances¬ 
tral tambicn, podria noseradecuado para 
los cel’alopodos. Id sistema eirculatorio 
consiste en una red de vasos, y la sangre 
es conducida a traves de los filamemos 
branquiales por capilares. Ademas. el 
modelo de circulacion de los moluscos 
situa la circulacion sistemiea antes de que 
la sangre alcana.* las branquias (en con- 
traste con los verlebrados. en los que la 
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Figura 17-38 

A. Un calamar, Sepioteuthis lessoniana. B, Vista lateral de la anatomia del calamar, en la 
que se ha separado la milad izquierda del manto. 


sangre llega al corazon y va directamen- 
te a las branquias o a los pulmones). Este 
problema funcional se ha solventado con 
el desarrollo de corazones branquiales 


o accesorios (.Figura 17-3811) en la lust* 
de cada branquia para aumentar hi pre- 
sion de la sangre que va, en aquellas. a 
traves de los capilares. 


I k-spues de que el Xanfthts sec ret a un 
nuevo labique. la nueva eamara se llena 
de un liquido de composition ionic a 
seinejantc a la de la sangre (y del agua 
del mar). l.a exlraccion del lk|tiklo 
impiica la secretion activa de iones 
dentro de diminulos espacios 
in tercel u la res en el epitelio sifuncular. de 
tal manera cjue se produce una presion 
osmotic a local muy aha. y el agua es 
achicada de la eamara por osmosis tin la 
eamara. el gas es solamente el gas 
respiratorio del tejido sifuncular cjue se 


difunde dentro de la eamara cuando el 
liquido es exlraido. Asi la presirin del gas 
en la eamara es de I atmosfera o menus 
porque esta en eejuilihrio eon los gases 
disueltos en el agua cjue rodea a I 
Xnuttlus, que esta en equilibno con e! 
aire de la superlicie del mar. aunque el 
Rnuiilus pueda. de heelto, nadar a iOO in 
de profundidud. La concha puede resistir 
presiones de alrededor de ll atmosferas 
y el sif'unculo puede sacar agua contra 
esta presi6n jSon hechos maravillosos dc 
la ingenieria animal! 
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Figura 17-39 

Ojode una jibia (Sepia). La estructura de 
los ojos de los cefalopodos presenta un 
alto grado de convergencia evolutiva con 
los ojos de los vertebrados. 

Sistema nerviosoy sensorial 

Estos sistemas estan mucho mas tlesano- 
llados en los cefalopcxlos que en los otros 
moluscos. El cerebro, el mayor de tod os 
los inveriebrados, consta de varios lobu- 
los con mi Hones de cel n las neiviosas. Los 
calamares tienen celnlas nerviosas gigan- 
tes (de las mayores conocidas en el reino 
animal) que se activan cuando el animal 
se akirma, y que in id an contra cci ones 
maximas de los musculos del manto para 
una huida rapida. 

Los organos sensoriales estan bien 
desarrollados. Excepto en Nautilus, que 
tiene ojos relativamente sencillos, los 
cefalopodos tienen ojos mtiv desarrolla¬ 
dos con cornea, cristaiino, camaras y reti¬ 
na (Figura 17-39). La orientacion de los 
ojos es controlada por los estatocistos, 
que son mayores y mas complejos ciue 
en otros moluscos. Los ojos son mante- 
nidos en relacion constante con la gra- 


vedad, as! que las pupilas en forma de 
rendija estan siempre en posicion hori¬ 
zontal. Los octopodos son aparentemen- 
te ciegos a los colores, pero pueden ser 
capaces de diferenciar formas (por ejem- 
plo un cuadrado v un rectangulo) y recor- 
dar tal diferencia durante un tiempo con¬ 
siderable. Los investigadores encuentran 
RScil modificar sus pat rones de compor- 
tamiento mediante entrenainientos con 
recompensa y castigo. Son capaces de 
aprender observando, esto es, cuando un 
pulpo observa como otro es p re mi ado a I 
hacer una eleccion correcta. el observa- 
dor aprende c6mo la eleccion es pre¬ 
in iada y en consecucncia hace la misma 
eleccion cuando le dan una opoituniclad. 

Los octopodos utilizan Icxs brazos para 
la exploration tactil; con su send do del 
tacto pueden diferenciar texturas. pero 
aparentemente no diferencian formas. Los 
bra/.os estan bien dotados de celulas tac- 
tiles v quimiorreceptoras. Los cefalopodos, 
al parecer, carecen de sentido del oido. 

Comunicacion. Del compoitamiento de 
los nautiloideos o de los coleoideos de 
aguas profund as se conoce poco, pero 
las formas costeras o litorales como Sepia. 
Sepioleutbis, Loligoy Octopus se ban estu- 
diado ampiiamente. Aunque su sentido 
del tacto esta ampiiamente desarrollado 
y tienen cieita sensibilidad q inmica, pre- 
dominan las senates vlsuales como medio 
de comunicacion: movimientos de los 
brazos, a let as y cuerpo, y muchos cam- 
bios de color. Los movimientos pueden 
variar desde pcquenos movimientos del 
cuerpo hasta exage rad as extensiones, 
retorcimientos y levantamiento o bajada 
de alguno o de tod os los brazos. Los 
cambios de color se llevan a caho por 
medio de cromatoforos, celulas de la piel 
que contienen granulos de pigmento. 
Cada cromatoforo, elastico, esta rodeado 
por celulas mu sen lares fin as cuyas con¬ 
tra cci ones tiran de la mem bra na celular 
de los cromatoforos hacia fuera, prove- 
cando su expansion. A medida que la 
celula se extiende, el pigmento se dis- 
persa. cambiando asi el diseno de color 
del animal. Cuando el musculo se relaja, 
los cromatoforos vuelven a su tamano ori¬ 
ginal y el pigmento vuelve a concentrar- 
vse otra vez. Por medio de los cromatofo¬ 
ros, que estan bajo control nervioso y 
probablemente hormonal, es posible un 
sistema elaborado de cambios en el color 


y en su diseno, incluyendo el oscureci- 
miento o empalidecimiento general, las 
tonalidades rosa, amarilla o violeta, y la 
formacion de bandas, listas. lunares o 
manchas irregulares. Estas pueden ser uti- 
lizadas segun los casos, como senales de 
peligro, como coloration protectora, en 
los rituales de cortejo y, probablemente, 
con otros motivos. 

Al adoptar diferentes disenos de color 
en distintas partes del cuerpo, un cala- 
mar puede transmitir simultdneamente 
tres o cuatro mensajes dife rentes a dis- 
tintos individuos y en distintas direccio- 
nes, v puede en un instante, si es nece- 
sario, cambiar uno o todos los mensajes. 
Es posible que no exista entre los inver- 
tebrados ningun otro sistema de comu¬ 
nicacion que pued a enviar tanta in for¬ 
macion y tan rapidamente. 

Los cefalopodos de aguas profundas 
pueden tener una mayor de pen cleric ia de 
los sentidos quimicos y tactiles que sus 
parientes litorales o superliciales, pero tam- 
bien producen sus propias senales visua- 
les, para lo cual ban elaborado muchos y 
complicados orga nos luminosos. 

La mayor pane de los cefalopodos no 
nautiloideos tienen otro me can is mo pro¬ 
tector: una giandula de la tinta alojada 
en un saco de la tinta que vierte en el 
recto, sec ret a la denominada sepia, un 
liquido oscuro que conliene el pigmento 
melanina. Cuando el animal es alarmado 
expulsa una nube de tinta, que puede 
quedar suspendida en el agua como una 
burbuja o retorcerse por las corrientes de 
agua. HI animal desaparece de la escena 
rapidamente. dejando al depredador con 
la tinta a modo de senuelo. 

Reproduce ion. Los cefalopodos tienen 
sexos separados. En la vesicula seminal 
de los machos los espermatozoides estan 
empaquetados en espennatoforos y alma- 
cenados en un saco que abre en la cavi- 
dacl del manto. En el macho adulto, uno 
de los brazos se modifica como orga no 
introduclor y se le denomina hectocoti- 
lO; este brazo lo utiliza el macho para 
coger un espermatoforo de su cavidad 
del manto e intrcxlucirlo en la cavidad del 
manto de la hembra, cere a de la a be rt li¬ 
ra del oviducto (Figura 17-40). Antes de 
la copula los machos muestran frecuen- 
tes colores de exhibicion, aparentemen¬ 
te dirigidos hacia los machos rivales. Los 
huevos son fecundados cuando llegan al 
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Figura 17-40 

Apareamiento de los cefalopodos. A, Jibias en copula. B, El pulpo macho utiliza el brazo modificado para depositar los espermatoforos en 
la cavidad del manto de la hembra para fecundar sus huevos. Los pulpos frecuentemente cuidan sus huevos durante el desarrollo. 


oviducto y. por lo general, luego son 
pegados a piedras u otros objetos. Algu- 
nos octopodos cuidan sus huevos. La 
hembra de Argonauta , el «nautito de 
papel», secreta una «concha» estriada o 
barquilla, en la que incuba sus huevos. 

Los huevos ricos en vitelo sufren 
segmentacion meroblastica. Durante el 
desarrollo embrionario de los cefalopo¬ 
dos la cabeza y el pie se hacen intlistin- 
guibles. El circulo que I leva los tentacu- 
los a I reded or de la boca se considera 
derivado del horde anterior del pie. Del 
huevo sale un joven; en los cefalopodos 
no hay un estado larvario libre. 

Principales grupos de cefalopodos 

Hay tres subclases de cefalopodos: los 
Nautiloideos, que tienen dos pares de 
branquias; los Ammonoideos, completa- 
mente extinguidos. y los Coleoideos, que 
tienen un par de branquias. Los Xauti- 
loideos poblaron los mares del Paleozoi- 
co y del Mesozoico; sin embaigo aim hay 
un genero superviviente, Nautilus (Figu¬ 
ra 17-36) del cual hay cinco o seis espe- 
cies. La cabeza del Nautilus, con sus 60 
a 90 tentaculos, puede salir de la albert li¬ 
ra del compartimenio del cuerpo de la 
concha. Sus tentaculos no tienen vento- 
sas, en su lugar hay secreciones adhesi- 
vas; los utilizan para la busquecla y apre- 
samiento del alimento y como organos 
sensoriales. El embudo queda debajo de 
la cabeza. El manto, la cavidad del manto 
y la masa visceral quedan protegidos por 
la concha. 

Los ammonoideos florecieron duran¬ 
te el Mesozoico. pero se extinguieron 


durante el Cretacico. Tuvieron conchas 
con camaras semejantes a la de los nau¬ 
tiloideos, pero los septos fueron mucho 
mas complejos y las suturas septales 
(clonde los septos, intemamente, se ponen 
en contacto con la concha) eran sinuosas 
(cotnparar las conchas de las figuras 17- 
36B y C). La ra/6n de su exlincion sigue 
siendo un misterio. Evidencias actuales 
sugieren que desaparecieron antes del 
choque de un asteroide al final del pe- 
riodo Cretacico (p. 348), y algunos nauti- 
loideos, muy parecidos a ciertos ammo¬ 
noideos, sobreviven en la actualidad. 

La subclase Coleoideos incluye todos 
los cefalopodos actuales, excepto Nauti¬ 
lus. Hay cuatro 6rdenes de coleoideos. 
Los mienibros del orden Sepioideos 
(jibias y sus afines) tienen un cuerpo 
ahuitado, redondeado o deprimido (apla- 
nado en sentido dorse-ventral) c]ue lleva 
aletas (Figura 17-37). Tienen ocho brazos 
y dos tentaculos (o brazos prensiles). 
Ambos. brazos y tentaculos, tienen ven- 
tosas, pero los tentaculos llevan ventosas 
solamente en sus extremos (Figura 17- 
37). Los miembros del orden Teutoideos 
(calamares) (Figura 17-38) tienen un cuer¬ 
po mas cihnclrico, pero tambien tienen 
dos tentaculos y ocho brazos. El orden 
Vampiromorfos (pulpos vampire) com- 
prende una unica especie de aguas pro- 
fundas. Los miembros del orden Octo- 
podos tienen ocho brazos y carecen de 
tentaculos (Figura 17-IE). Sus cuerpos 
son cortos, como sacos. y sin aletas. Las 
ventosas en los calamares son peduncu- 
laclas, con anillos corneos que llevan 
dientes; en los pulpos las ventosas son 
sesiles v no tienen anillos. 


FlLOGENIA Y RAD1ACION 
ADAPTATIVA 

Los primeros moluscos probablemente 
aparecieron en tiempos precambricos. ya 
que fosiles atribuidos a los moluscos se 
han encontrado en estratos geologicos 
tan antiguos como del principio del Cam- 
brico. Sobre la base de ciertas caracteris- 
ticas compaiiiclas, como la segmentacion 
espiral. el mesodermo proveniente del 
blastomero 4d y la larva trocofora, la 
mayoria de los zoologos han aceptado a 
los moluscos como protostomos, empa- 
rentados con la linea anelidos-artropo- 
dos. Existen distintas opiniones acerca de 
si los moluscos derivaron de un antece- 
sor tipo platelminto, independiente de 
los anelidos, compaiten un antecesor con 
los anelidos despues del advenimiento 
del celoma. o tienen con los anelidos un 
antecesor cornun metamerico. Esta ulti¬ 
ma hipotesis se ve reforzada si puede 
considerarse metamerica a Neopiiina 
(clase Monoplacoforos), como sostienen 
algunos autores. No obstante, es impro- 
bable que una adaptation de tanto exito 
como el metamerismo pueda haberse 
perdido en todos los moluscos superio- 
res, y no haya trazas de metamerismo en 
el desanollo de cualquier larva de molus- 
co conocida. Por tanto, ia mayoria de los 
zoologos sugieren hoy eft a que la reperi- 
cion de partes del cuerpo en los mono- 
placofbros es un pseudometamerismo. Lit 
hipotesis m3s razonable es que los molus¬ 
cos se han se para do de la linea anelidia- 
na despues de apitrecer el celoma pero 
antes de aparecer el metamerismo. Algu- 
nos analisis sugieren cjue los moluscos y 
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Figura 17-41 

Las clases de Moluscos, sus relaciones y abundancia relativa. 


los anelidos esuin mis estrechamente 
rdacionados entre si que con los artro- 
podos. 


Los fosiles son rescos procedentes do la 
coneza tcrresire (Capitulo 9) do una vida 
que fue. Pueden sc*r partes verdaderas o 
productos de animales (dientes, luieso, 
conchas y oiros), porciones escjueleticas 
petrificadas. moldes, impresiones, 
luiellas. pisadas y clenuis. Las partes 
carnosas y hlundas raramentc dejan 
fosilcs reconocibles. For eso no tenenios 
resistros de moluscos anteriores a la 
posesion de conchas, y purde haber 
alguna duda de que deltas conchas 
fosiles primitivas scan realmente de 
moluscos. en particular si el grupo que 
representan esta extinguido. El resultado 
dc como definir un molusco a panir solo 
clc* partes duras fue puesto de manifesto 
por Yochelson (1978, Malacologia 
17165), euando dice «si los escafopodos 
se huhieran extinguido y las partes 
blandas no flieran conocidas, ,;podnanjos 
llamarles moluscos? Pienso que no». 

El «molusco ancestral hipotetico 
(Figura 17-2) fue durante mucho tiempo 
considerado como representativo del 
molusco antecesor original, pero ni una 
concha solida ni tampoco un amplio pie 
reptante son considerados actualmente 
como caracteres universales para los 
moluscos. El molusco ancestral primitivo 
probable me nte fue un organ is mo mas o 
menus vermilorme, con una superfine 
ventral deslizante y un tnanto dorsal con 
cuticula quitinosa y plaquitas calcareas 
(Figura 17-41). Tuvo una cavidad poste¬ 
rior con dos branquias, una raclula, un 
sistema nervioso escaleriforme y un sis- 
tema circulatorio abierto con corazon. 
Entre los moluscos vivientes la condicion 
primitiva se aproxima mas a los cautlo- 
foveados. aurique tienen el pie reclucitlo 
a un escudo oral. Los solenogastros ban 
perdido las branquias y el pie esta repre- 
sentado por un surco ventral. Probable- 
mente ambas clases deriven del antece¬ 
sor previa me nte al clesarrollo de una 
concha compacta, una cabeza diferen- 
ciada con organos sensoriales v un pie 
ventral muscularizado. Es posible que los 
poliplacoforos tambien deriven precoz- 
mente de la esrirpe evolutiva principal de 
los moluscos, antes de que se estable- 
ciera la veligera como larva tipica. Algu- 


nos autores opinan que las conchas de 
los poliplacoforos no son homologas de 
las conchas de otros moluscos porque 
difieren en el clesarrollo y estructural- 
mente. De esta manera. los poliplacofo¬ 
ros, y el resto de las clases de moluscos 
son grupos hermanos (Figura 17-42). 

Ciertos investigadores creen que los 
gasteropoclos son polifileticos, quizas 
compuestos de varies grupos derivaclos 
indepenclientemente de un antecesor 
comun con los monopiacoforos, pero el 


analisis cladlstico sugiere que los gaste¬ 
ropoclos y los cefalopodos forman un 
grupo hermano con lexs monopiacoforos 
(Figura 17-42). Ambos. gasteropoclos y 
cefalopodos. ban expandido ampliamente 
su masa visceral. En los gasteropoclos, 
mediantc torsion, la cavidad del manto 
se dirigio hacia la cabeza. mientras que 
en los cefalopodos se extendio ventral- 
mente. La evolucion de una concha ta- 
bicada en los cefalopodos fue una 
contribucion muy importante para su 
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Moluscos 



Caudofoveados Solenogastros Poliplacoforos Monoplacoforos los 



■ 


Torsion. Mayor 
concentracion de la masa 
visceral 


Ausencia de branquias. 
Pie en forma de surco. 
Espiculas copuladoras 
posteriores 


■ 

Univalvo, concha con forma 
de casquete Repeticion 
seriada de las partes blandas 


Sifunculo. Mandibulas 
con forma de pico. 
Brazos/tentAculos y sifon 
Concha septadn. Sistema 
circulatono corrado 


Biso. Sin radula. 
Concha bivalva. 
Cuerpo comprimido 


lateralmente 


- Captaculos 
* Sin branquias 


1 


Espiculas c^careas. 
forman escamas 


Concha unica con 7-8 placas. 
Cavidad del manto extendida a 
lo largo de los lados del pie. 
Branquias multiples 


Concha enrollada. Cabeza bien 
desarrollada. Visceras 
concentradas dorsalmente. Cuerpo 
alargado dorsoventralmente j 


Extremo de la concha 
abierto, con forma de 
colmillo 


Sistema nervioso descentralizado 


Cabeza reducida 


Pie espatulado 


Extension de la cavidad 
del manto para rodear 
elcuerpo 


Glandula de la concha unica bien definida 


• Periostraco. capas prismattcas y de n^car 


Concha univalva 


Musculos retractores del pie multiples 


- Tenteculos preorales 


— Pie muscular grande 

■ Concentracidn de la glandula conchffera para producir concha(s) solida(s) 


Cavidad del manto posterior con 2 branquias 


Radula 


Corazon tabicado con auriculas y ventriculo 


— Pie muscular (o precursor del pie) 

Espiculas calc^reas producidas por la glandula conchffera del manto 


— Manto 

Reduccion del celoma y desarrollo del hemocele 


Figura 17-42 

Cladograma que muestra las relaciones hipoteticas entre las clases de Moluscos. Se exponen las sinapomorfias que identifican los 
diferentes dados, aunque algunas de ellas se modifican o pierden en algunos descendientes. Por ejemplo, la concha univalva (asi como 
la concha arrollada) se ha reducido o perdido en muchos gasteropodos y cefalopodos, y muchos gasterbpodos han sufrido detorsibn 
La concha bivalva de los bivalvos deriva de una concha unica ancestral. El biso no estb presente en la mayona de los bivalvos adultos, 
aunque funciona en la fijacion de las larvas de muchos; no obstante el biso se considera una sinapomorfia de los bivalvos. 

Fuente: Modificado de R C. Brusca and G. J. Brusca, Invertebrates. Sinauer Associates, Inc., Sunderland, MA, 1990. 


indepcndcnciu del susirato y su capuci- 
dad para nadar. El desarrollo de sus 
sistemas respiratorio, cireulatorio y ner¬ 
vioso esta correlacionado con sus cos- 
lumbres nadadoras y cazndoras. 


Los escafopodos y los bivalvos tie- 
nen una amplia cavidad del manto que 
esencialmente envuelve al cuerpo. Las 
adaptaciones para la excavacion earac- 
terizan a esta rama: pie espatulado y 


reduccion de la cabeza y organos sen- 
soriales. 

La mayor parte de la diversidad de 
los moluscos se relaciona con sus 
adaptaciones a diferentes habitat y 
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modus do vitla. y con una amplia 
varicdad dc moelos de alimcntacion 
que van desde los lilt rack >ivs scdcnia 
rios a la depredat ion activa Dentro dc 
este filo hay muchus adapiacioncs para 
conseguir cl alimcnio, y una cnornu* 
varicdad ^structural v funcional dc la 


ClAMI lCAClON DM 
FU.O Moli m OS 

Lis caructeristicas utiiizadas para distinguu 
las dases de molnseos son el npo de pic y 
d tipo dc concha. Algunas oiras 
carattcrisiicas son importantes para cada 
da sc cn particular 

( last Caudofovcados (L can da. cola 
+ foiva. foscia). Vermiformcs; faltan la 
concha, la cabcza v los otganos 
extretores; casi siempre con radula: 
manto con cuticula quitinosa v 
cscamas calcarcas: escudo pedio 
anterior proximo a la boca; cavidad 
del manto en cl lado posterior con tin 
par dc branquias; sexos sc parados: 
antiguamentc unidos con Ins 
solenogastros cn la cla.se AplaciMoros. 
Hjemplos: Cbactodernui. Unti/bssor. 

( lasc Solenogastros <C> suicn. 
ml*> + gaster, estumagoL 
solcnogastros Vermiformcs; faltan la 
concha, la cabcza y los organos 
cxcrctores; la nklula casi siempre 
tanibien; manto normalmente cubiorto 
con cscamas o cspiculas; cavidad del 
manto posterior, sin verdaderas 
branquias, pero a veccs con 
cstnictums respiratorias secundaria*; 
pic represent:!do por un largo y 
cstrccho surco pedio ventral; 
hemiafroditas Kjemplo; A vomenicr 
( lase Monoplacoforos ■ (i monos. 
uno + pltt.x. placa + pbofkt. Ilevar). 
Cucrpo con simetna bilateral, con un 
pie ancho v piano; concha patelilomie 
ile una sola pieza; cavidad del manto 


radula. particularmentc en los gastero- 
podo.s. 

I I manto glandular, mtiy versatil, ha 
most ratio probablemente mayor plast ici- 
dud en su capacidad adaptativa quo nin- 
guna otra estmemra de los moluscos. Ade 
mas de secretar la concha y format* la 


con cinco o seis pares de branquias. 
ainplias cavidades celomaticas; con 
raelula: seis pares ele nefridios, dos tie 
los cualcs son gonoductos; sexos 
separados. Fjemplo: .Xc^opi/ina 
(Figura 17-8). 

Clase Polipiacoforos f < i polvs. 
muthos + plax, placa + phnra. Ilevar) 
quitones \largados, euerpo 
aplanado dorsoventralmcnte con 
cabcza reeluciila: simetria bilateral; 
con radula; concha forinada por orho 
placas dorsalcs: pie ancho v piano; 
branquias multiples, cxtcndklas a 
ambos lados del euerpo cnirc el pie y 
el horde del manto; sexos 
normalmente separados; con una 
trocofora pero sin larva veligera. 
Fjemplos: Mopctlia i Figura 17-10). 
ioniceila < l ; igu ra I 7-1A). 

Clase Escafopodos (G skapbe. 
barco + poto pie>: deutaiioso 
conchas colmillo. Cucrpo cncerrado 
cn una concha tubular unit a. abierta 
en umlx>s extremos: pie conico; boca 
con radula y tentaculos; sin cabcza, el 
manto sirve para la respirat ion; sexos 
separados; larva trocofora. Fjemplo: 
Dentaiium (Figura P-11) 

Clase Gasiempodos (1 gaster. 
estomago + [xms. poclos. pie): 
caracoles y babosas Cucrpo 
asimetrico que muestra los efectos tie 
la torsion, cueqx) normalmente en una 
concha hclicnidal (concha sin arrollar 
o falta en algunos); cabcza bien 
difnvnciada. con raduhi; pic ancho y 
piano; una o tlos branquias o con 


cavidad del manto, sc modifica de forma- 
diver.su como branquias, pulmones, silo- 
nes y abeituras; el manto lunciona a veces 
en la Ux’onKX’inn. en los procesos tie ali¬ 
ment avit >n o en la perception sensorial. 
La concha lambien ha desarrollado una 
gran varicdad de adaptaciones evolutivas. 


manto mothfit atlo en branquias 
secundaria* o en un pulinoii; la 
maynria con una auricula y un 
nefridio; sistema nenioso con ganglios 
cerebral. pedio y visceral; dioicos o 
monoicos; algunos con trocofora y 
veligera. Kjcmplos: linsyron. Min ices 

< Figura P I SB). Pbysa. Helix. Appsia 
(Figura P-21 > 

Clase Bivalvos (L. hi, dos + m/m. 
valvn) (Pelecipodos): bivalvos 
Cucrpo cncerrado en un manto 
bilobulado: concha con dos vulvas 
Literates de tamaho v fhrma variable, 
con charncla dorsal; cabcza 
tuarcadamente reduckla. pero la boca 
Neva palpos labiales; sin radula: sin 
ojos cefalicos, unos jxxos sobre el 
Iconic del manio; pie ordinariamenir 
en forma de tuna; branquias 
lamina res; sexos normalmente 
separados; algunos con larva 
Irocbfora, fipicamente con veligera. 
Ljemplos: Anochnta, Vvuns, Tagelns 

< Figura 17-26). 7em/o (Figura 17-27). 

( Jase Cefalopodos ((« kepbale 
cabcza + pons, poclos, pie) calamares 
y pulpos. Concha a memitlo redut itla 
o sin ella. cabcza bien tlesarrollatla 
con ojos v radula; pie naxlificado en 
brazos o tentaculos; con un sifon o 
emlxido: sistema nervioso con 
ganglios bien desarrollados. 
centralizado formando un cerebro; 
sexos separados, con desarrollo 

ilirecto. Ejcmplos. Loiigo (Figura P 
38). Octopus (Figura P IF). Sepia. 
(Figura P P) 
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Parte III. Diversitlad cie la vida animal 


Resumen 


Los Moluseos constiluyen uno tit* los filos 
mayores y mas cliversos; sus miembros tienen 
un tamano que vaiia desde nmy pequerios a 
los mayores invertebratlos. Las pa i res hasicas 
del cuerpo son la masa visceral, comunmen- 
ce eubieria por la concha, la cabeza y el pie. 
La mayoria son marinos, pero algunos son tie 
agua duIce y unos pocos terrestres. Ocupan 
nichos muy diversos. Algunos son economi¬ 
ca mente importantes y unos pocos, como 
luiespedes de parasite>s. son sanitaria mente 
importantes. 

Los moluseos son celomados. aunejue su 
celoma esta limitado al area circundantc al 
corazon y gonadas. FI de.sarrollo evolutive) de 
un celoma fue importante debido a que per- 
mitio una mejor disposition de los organos 
viscerales y. en muchos de los animales que 
lo ticnen, un eficaz esqueleto hidrostatico. 

El manto y su cavidad son caracteristicas 
importantes de los moluseos. FI manto seere- 
ra la concha y cubre una pane de la masa vis¬ 
ceral para formar una cavidad que aloja a las 
branquias. La cavidad del manto se ha modi- 
ficadoen un pulmon en algunos moluseos. Fl 
pie es normalmente un organo locomotor ven¬ 
tral, en lorma de suela. pero puetle estar 
ampliamente modificado. como en los cefa¬ 
lopodos, en los que se ha transformado en un 
embudo. La radii la. que ticnen todos los 
moluseos. exeepto los bivalvos y los soieno¬ 
gastros, cs un organo con dientes, en forma 


de lengua, extensible, utilizada en la alimen¬ 
tation. Exeepto en los cefalopodos, que po- 
seen un sistema circulatorio ceiTado. el apa- 
rato circulatorio de los moluseos es abierto, 
con corazon v senos sanguineus. ] > or lo gene¬ 
ral, los moluseos tienen un par de nefridios 
que conectan con el celoma y un sistema ner- 
vioso com pie jo con di fere ntes organ os sen- 
soriales. La larva primitiva de los moluseos es 
la trocofora, y la mayor parte de los moluseos 
marinos tienen una larva mas cvolucionada, 
la vcligera. 

Las clases Caudofoveados y Soienogastros 
son pequenos grupos de moluseos vermifor- 
mes sin concha. Los Escafopodos son una 
clasc ligeramente mayor con concha tubular, 
abierta en sus extremos y el manto envuelto 
alrededor del cuerpo. 

La ciase Monoplacoforos cs un pequefto 
grupo marino, univalve), que muestra pseu- 
dometameria. Los Poliplacoforos. mas comu- 
nes, son organismos marinos con una concha 
formada por ocho placas. Son animales seden- 
tarios con una fila de branquias a lo largo de 
cada latlo del pie. 

Los Gasteropodos constituyen la ciase 
mayor v de mas exito evolutive. Su in cere- 
same historia evolutiva incluye la rorsion o 
giro del extreme posterior hacia delante. de 
tal manera que el ano y la cabeza estan en 
el mismo extreme, y el arrollamiento. un 
alargamienlo y espiralizacion de la masa vis¬ 


ceral. La torsion llevo consigo el problems 
de la contain inaeiAn por la liberation de los 
productos de deset ho frente a las branquias 
y sobre la cabeza: esto se ha resueIto de 
di versus formas en los dife rentes gasteropo- 
dos. Una de las soluciones a la contamina¬ 
tion es introducir el agua por un lado de la 
cavidad del manto y sacarla por el otro 
(muchos prosobranquios), algun grade de 
detorsion (opistobranquios), y la conversion 
de la cavidad del manto en un pulmon (pul- 
mo nados). 

Los miembros de la ciase Bivalvos son 
marinos y dulciacuicolas: su concha esta divi- 
dida on dos valvas unidas por un ligumento 
dorsal y mantenidas juntas por un musculo 
aductor. La mayor pane de olios son filtrado 
res, inhalan agua a traves de sus branquias 
por action ciliar 

Los rcpreseniantes de la ciase Cefalo¬ 
podos son los moluseos mas evolucionados; 
son todos depredadores y muchos pueden 
nadar rapidamente. Sus tentaculos capturan 
presas mediante secretiones adhesivas o 
por medio de ventosas. Nadan expeliendo 
violenlamente el agua de su cavidad del 
manto por el emluido, que ha derivado del 
pie. 

Fxisten fuertes pruebas embriologicas de 
cjue los moluseos muestran un antecesor 
com 1*1 n con los antiidos, aunque los molus- 
cos no son metamericos. 


CciestionLirio 


1. Los miembros de un grupo tan diverso 
y extenso como los moluseos afectan al 
hombre de muchas maneras. Explique 
este pun to. 

2. ,;C6mo se desarrolla embriol<*)gicamente 
el celoma? ;Bor que es importante el 
desarrollo evolutive) del celoma? 

3. r.Que caracteristicas de los Moluseos los 
diferencian de otros filos? 

4. Describa brevemente las caracteristicas 
del molusco ancestral prirnitivo y tliga 
como cada ciase de moluseos 
(Caudofoveados, Soienogastros, 

Monoplatx>foros, Pol ip 1 acol'c>rc>s. 
EscufApodos. (lasteropodos, Bivalvos. 
Cefalopodos) difiere de la condition 
primitiva respecio de lo siguiente: 
concha, radii la. pie. cavidad del manto y 
branquias. sistema circulatorio, y cabeza. 

5. Defina lo siguiente: odontoforo. 


pcrioslraco, capa de prismas, capa de 
nacar, metanefridio. nefrostoma, 
trocofora. vcligera, gloquidio, osfradio. 

6. Describa brevemente el habitat y las 
costumbres de un qniton tipico. 

7. Defina lo siguiente en los gasteropodos: 
opercu lo, column ilia, torsion, 
contamination, asimetiia bilateral. 

rinolbro, pneumostoma. 

8. ,;Cuales son los problem as ere a dos por 
la torsion? ,;Que formas de resolver 
estos problemas han desarrollado los 
gasteropodos? 

9. Los gasteropodos han radiado 
enormemente. llustre esto describtendo 
las variaciones en los habitos 
alinientarios que presentan los 
gasteropodos. 

10. Distinga entre prosobranquios. 
opistobranquios y pulmonados. 


11. Describa brevemente como se alimenta 
y como excava un bivalvo tipico. 

12. En un bivalvo tipico, /X’omo se 
modifica el ctenidio a partir de la 
forma original? 

13- <Cual es la funeion del sifon en los 
gusto r6podos? 

14. Describa como nadan y como comen 
los cefalopodos. 

15. Describa las adaplaeiones en los 
sistemas circulatorio y neurosensorial de 
los cefalopodos que son 

particular mente valiosas para la 
natation activa y la depredaci6n. 

16. Diferencie entre ammonoideos y 
nautiloideos. 

17. jrCon cjtie otros grandes grupos de 
invertebrados estan relacionados los 
moluseos. y cual es la naturaleza tic la 
evidencin de esta relation? 
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Los gusanos 
segmentados 

Filo Anelidos 


La division del cuerpo 

En los celomados mas primitives la presencia de un espacioso 
celoma lleno de Hquido proporcionaba un esqueleto 
hidrexstatico eficaz para la excavacifin; sin embargo, no era 
posible un control precise de los movimientos del cuerpo. 

En el celoma indiviso, la fuerza de la contraccion muscular en 
una parte del cuerpo se transmitia a craves de este por el 
liquido. Este defecto se re medio al producirse una serie de 
particiones (septos) en el antecesor comun de anelidos v 
artropodos. Cuando los septos dividieron al celoma en una 
serie de com part imentos, los componentes de la mayor parte 
de los sistemas corporales, coma el circulatorio, el nervioso y 
el excretor. se repitieron en cada segmento. Es lo que se 
conoce como metamerismo. 

El advenimiento evolutive) del metamerismo fue muv 



significative), ya que hizo posible el desarrolle) de una mayor 
complejidad de la estructura y funci6n. El metamerismo no 
solo aument6 la eficacia de la excavacicm sino que lambien 
hizo posible los movimiente)s independientes y separados de 
cada uno de los segmentos. Ademas, la repeticion de partes 
corporales prope)rciono un factor de seguridad: si se 
malograse un segmento, los otros podrian seguir funcionand 
de esta manera, la lesion de una parte no seria 
necesariamente fatal. 

El potencial evolutive) del modelo corporal metamerico e.* 
ainpliamente demostrado por el gran y diverso filo Artropod 
El metamerismo tambien se origina independientemente en L 
Hnea de los deuterfistomos, que incluye le>s numerejsos, y 
adaptativamente diversos, vertebrados. ■ 
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POSICION EN EL Rlil.NO ANIMAL 

I Los andidos pcrtenecen a la raina del 
reino animal de los protostomos, 
tienen segmentacion espirai y 
dcsarrolio deterniinado (mosaico), 
caraaeres que poseen on comun con 
los moluscos y artropodos primilivos y 
que indican un parentesco con olios. 

2. Junto con los moluscos y los 
artropodos Forman un grupo hermano 
dc los platelmintos. 

3. Comparalivaniente, los anelidos 
mucstran una metameria con pocus 
dilerencias entre los distintos 
meiameros. 

i, Los caracteres compartidos con los 
artropodos induyen una cuticula 
externa secretada y un sistema 
nervioso semejante. 

ApoR'IAUONES IMOl/XilCAS 

1. La adquisicion de la metameria por 
este grupo represent:! el mayor avance 
del filo. Hn los artropodos se evidencia 
un metamerismo homologo, pero 
mucho mas especializaclo. 

2. En este grupo la verdadera cavidad 
celomatica alcanza un alto grado de 
dcsarrolio. 

3. La cspecializacion de la region celalica, 
con organos diferenciados tales como 
los tentaculos. palpos y ojos 
rudimentarios de los poliquetos, esta 


El filo Anfilidos (L. annehts , pequeAo ani- 
llo + ida , subfijo pi.) comprende los gusa- 
nos segment ados. Es un gran filo. con 
aproximadamente unas 15 000 especies 
censadas; las mas conociclas de todas son 
las lombrices de tierra y los gusanos de 
agua dulce (oligoquetos) y las .sangui¬ 
juelas (hirudineos). N’o obstante, unos 
dos tercios del filo se componen de gusa- 
nos marinos (poliquetos), que son menos 
familiares para la mayor paite de la gente. 
Entre estos ultimos hay animates nuiy 
curiosos: algunos son extranos, a menu- 
do grotescos, mientras cjue otros son 
graciles y hellos. Induyen los gusanos tu- 
bicolas. gusanos plumosos, gusanos per- 
gamino. gusanos con elitros, gusanas y 


mas marcada en algunos anelidos que 
en los invertehrados tratados hast a 
ahora. 

4. I lay modificaciones del sistema 
nervioso. con ganglkxs cerehroideos 
(cerehro), dos cordones nerviosos 
intimamenie fusionados con libras 
gigantes que corren a lo largo del 
cuerpo, y varios ganglios con sus 
ramas laterales. 

5. HI sistema circulatorio es mucho mas 
complejo cjue ninguno de los 
esrudiados hasta ah ora. Ks un sistema 
cerrado, con vasos sangufneos 
musculares y arcos aorticos 
(«corazones») para impulsar la sangre. 

6. La aparicion de parapodios (podios) 
carnosos, con sus funciones 
locomotora y respiraloria. representa el 
inicio de los a pend ices pares y 
branejuias especializadas cjue se 
presen tan en los artropodos con una 
mayor organization. 

7. Los nefridios, bien desarrollados en la 
mayor parte de los metameros. ban 
alcanza do un grado de diferenciacion 
cjue implicit la elimination de los 
desechos cle la sangre. as! como los 
del celoma. 

8. Los anelidos son los animates mas 
altamcnie organizatlos ca paces de una 
regeneracion completa. No obstante, 
esta habilidad varia mucho dentro del 
grupo. 


otros muchos. Los anelidos son verda- 
deros celomaclos v peitenecen a la rama 
cle los protostomos, con segmentacion 
espirai y dcsarrolio en mosaico. Es un 
grupo sumamente desarrollado. en el cjue 
el sistema nervioso esta mas centraliza- 
do y el sistema circulatorio es mas com¬ 
plejo que el cle los filos que se ban estu- 
diado anteriormente. 

Los anelidos son gusanos cuyos cuer- 
pos estan divididos en anillos semejan- 
tes o segmentos, distribuidos en series 
lineales y marcados externamente por 
surcos circulares Ilamados annuli; el 
nombre del filo alude a esta caracteristi- 
ca. En los anelidos la segmentacion del 
cuerpo, o metameria. no es simple- 


mente una caracteristica externa, si no cjue 
tambien se aprecia internamente en la 
disposicion repetitiva de organos y siste- 
mas y en la separation de los segmentos 
(tambien denominados meiameros) por 
los septos. El metamerismo no esta limi- 
tado a los anelidos; es compatible) por los 
artropodos (insectos, crustaceos y otros), 
cuyo metamerismo es homologo al cle los 
anelidos. y tambien por los vertebrados, 
en los cjue ha evolucionado indepen- 
clientemente. 

Los anelidos son a voces denomina¬ 
dos «gusanos con cerdas» porque, con 
exccpcion cle las sanguijuelas, casi todos 
llevan finas cerclas quitinosas llamadas 
sedas (L. seta, pelo o cerda). Las seclas 
cortas, como agujas, ayuclan a anclar los 
metameros durante la locomotion. impi- 
diendo el deslizamiento bacia atras: las 
seclas largas, semejantes a j*>elos, ayu¬ 
clan a nadar a las formas acuaticas. 
Dado cjue muchos anelidos son exca- 
vadores o viven en el interior de lubos 
seg regad os por el los, las sedas cl liras 
tambien sirven para imped ir que los 
gusanos scan sacados o air a si rad os 
fuera de su babitAculo. Los pelirrojos 
saben por experiencia, cuando se co¬ 
men las lombrices de tierra, lo efectivas 
que son sus seclas. 

Los anelidos tienen una amplia distri- 
bucion mundial. y unas pocas especies 
son cosmopolitas. Los poliquetos son 
principalmente formas marinas, La mayo 
rla son bentonicos, pero algunos viven 
libres en el mar abierto. Los oligoquetos 
y las sanguijuelas aparecen preierente- 
mente en aguas dulces o en tierra. Algu- 
nas especies de aguas dulces excavan en 
los fondos de fango o arena y orras se 
encuentran entre la vegetacion sumergi- 
da. Muchas de las sanguijuelas son depre- 
dadoras, y muchas estan especializadas 
en perforar sus presas y alimentarse de 
su sangre o de los tejidos hlandos. Unas 
pocas sanguijuelas son marinas, pero la 
mayorfa de ellas viven en aguas dulces o 
en regiones humedas. Sus ventosas se 
encuentran tipicamente en los extremos 
del cuerpo para fijarse al sustrato o a sus 
presas. 
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Caractekisticias del 
FILO ANELIDOS 

1. Cuerpo metamerico: simetrfa bilateral. 

2. Pared del cuerpo con capas do 
musculatura circular externa y 
longitudinal interna; cuticula externa 
humeda y t ran spa rente segregada por 
el epitelio. 

3. A menudo con sedas quitinosas; las 
sanguijuelas, sin sedas. 

4. Celoma (esquizocele) bien 
desarrollado y dividido por septos, 
excepto en las sanguijuelas; el liquido 
celomatico proporciona turgescencia y 
funciona como esqueleto hidrostatico. 

5. Sistema circulatorio cerrado v con 
disposition segment aria; suelen 
presenlar pigmentos respiratorios 
(hemoglobina. henieritrina o 
clorocruorina); amebocitos en el 
plasma sanguineo. 

6. A para to digestivo complete) y sin 
disposicion inetamerica. 


7. lntercambio respiratorio gaseoso a 
Haves de la piel, branqulas o 
parapodios 

8. Sistema excretor ripicamentc con un 

par de nefridios por cada 
metamcro. 

9- Sistema nervioso con un cordon 
nervioso ventral doble y un par de 
ganglios con nervios laterales en 
cada metamero; cerebro forma do 
por un par de ganglios cerebrales 
unidos por conectivos al cordon 
ventral. 

10. Sistema sensorial con organos tactiles, 
pa pi las gustalivas, estatocistos (en 
algunos). celulas fotorreceptoras y ojos 
eon lentes (en algunos). 

11. HermaJYoditas o con sexos 

separados; las larvas, si exiscen. son 
de tipo trocofora: reproduction 
asexual por ge mac ion en algunos; 
segmentation espiral y desarrollo en 
mosaico. 
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Figura 18-1 

Modelo de organizacion corporal de un andlido. 


Modelo corporal 

HI cuctpo dc un anclido lienc tipicamente 
un prostomio anterior, un cuerpo seg- 
mentado y una portion terminal que lleva 
cl ano (pigidio). El prostomio y cl pigi- 
dio no se consideran inctameros. pero 
con frecuencia los segmenlos anteriores 
se fusionan con cl prostomio para fonnar 
!a cabeza. Los mctamcros nuevos sc for- 
man durante cl desairollo justo por delan- 
te del pigidio; asi los segmentos mas vie- 
jos cstan en cl extreme) anterior y los mas 
jovenes en el posterior. 

La pared del cuerpo licne fuettes mus- 
culos circulares y longitudinales adapta- 


dos para la natation, reptacion o exca¬ 
vation, y esta recubierta por la epidermis 
y una cuticula noquitinosa (Figura 18-1). 

Hn la mayoria de los anelidos el celo¬ 
ma se desarrolla durante la embriogenia 
en Ibrma dc ahuecamientos mesoderm i- 
cos a cada la do del digestivo (esquizo- 
cele). forma nd ose un par de com parti- 
mentos en cada segmento. HI peritoneo 
(una capa de epitelio mesodermico) lapi- 
za la pared corporal de cada com parti- 
men to, forma los mesenterios dorsal y 
ventral, y cubre todos los organos (Figu- 
ra 18-1). Los peritoneos de los segmen 
tos adyacentes se unen para formar los 
septos. Estos cstan atravesados por el 


tubo digestivo y los vasos sanguineos lon¬ 
gitudinales. No solo el celoma tiene una 
disposition inetamerica, sino que practi- 
camente todos los sistemas del cuerpo 
estan afectados de alguna manera por 
esta disposition segmentaria. 

Excepto en las sanguijuelas, el celoma 
esta lleno de liquido que sirve de esque¬ 
leto hidrostatico. Como el volumen de 
Liquido es esencialmente coastante, la con¬ 
traction de los musculos longitudinales de 
la pared corporal provoca que el cuerpo 
se acorte y aumente su diametro. mientras 
que la contraction de los musculos circu¬ 
lares determina su alargamiento y estre- 
chamiento. La separation del esqueleto 
hidrostatico en una serie inetamerica de 
cavidades celomaticas aumenta enorme- 
mente su eficacia, debitlo a que la fuerza 
de contraction de los musculos locales no 
se transfiere a traves de toda la longitud del 
gusano. El ensanchamiento y el alarga¬ 
miento se pueden producir en zonas muy 
restringidas. Los movimientos seipentean- 
tes tienen Lugar por ondas alternativas de 
contraction de los musculos longitud ina¬ 
les y circulares (cont race ion peristal tica) 
cjue recorren el cuerpo. Los segmentos en 
los que se contraen los musculos longitu¬ 
dinales, se cnsanchan y se fijan a las para¬ 
des de las galenas u otro tipo de sustrato, 
mientras que en los que se contraen los 
musculos circulares, se alargan y empujan 
hacia delante. Ast se generan fuerzas lo bas- 
tante potentes como para excavar o para 
la locomotion. Las formas nadadoras uti- 
lizan para desplazarse movimientos ondu- 
latorios mas que peristalticos. 

Clase Pouquetos 

La mayor clase de los anelidos. los poli- 
quetos, con mas de 10 000 especies. la 
mayor parte marinas. Aunque la mayoria 
miden entre 5 y 10 cm de longitud, algu¬ 
nos tienen me nos de 1 mm y otros pue¬ 
den alcanzar hasta 3 m. IJnos piesenlan 
colores brillantes rojos y verdes; otros son 
mates o iridiscentes. Algunos son pinto- 
rescos, como los gusanos «pluinero» 
(Figura 18-2). 

Los poliquetos se distinguen de otros 
anelidos por tener una cabeza bien dife- 
renciada y con organos sensoriales; por 
presen tar a pend ices pares, denominados 
parapodios. en la mayor parte de los 
segmentos y por carecer de clitelo (p. 366) 
(Figura 18-3). Como indica su nombre, 
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A B 

Figura 18-2 

Poliquetos sedentarios tubicolas. A, Uno de los gusanos plumero (llamados gusanos arboles de Navidad), Spirobranchus giganteus , tiene 
unadoble corona de radiolas y vive en un tubo calcareo. B, Poliquetos sabelidos, Bispira brunnea , que viven en tubos coriaceos. 
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Figura 18-3 

Nereis virens , un poliqueto errante. A, Extremo anterior con la faringe evaginada. B, Estructura externa. C, Seccion transversal general a 
trav6s de la region del intestino. 
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tienen muchas setlas, generalmente dis- 
puestas en liaces en los parapodius. Mues- 
tran una pronunciada diferenciaci6n dc 
algunos metameros corpora les y una 
especializacion de ins organos sensoria- 
les practicamente desconocida entre los 
clitelados (p. 371). 

Muchos poliquetos son eurihalinos 
(pucden tolerar un amplio maigtisn cle sali- 
nidad del medio) y sc encuenrmn cn aguas 
salobrcs. La fauna dc poliquctos dc agua 
dulce esta mas divcrsilicada cn las regio- 
ncs calidas que en las tcmpladas. 

Los polkjuctos viven deha jo dc rocas, 
entre los huccos dc corales o cn las con¬ 
chas abandonadas, o cavan cn la arena o 
cn cl fango; algunos construyen sus pro- 
pios tuhos sobre ohjetos sumergidos o 
con material del fondo; otros adoptan los 
tuhos o hahitaculos dc otros animales; 
algunos son pclagicos. formando parte dc 
la poblacion planctonica. Son extrema- 
damentc ahundantes cn determinadas 
areas; por cjcmplo, cn un metro cuadra- 
do de fondo fangoso puede liahcr miles 
dc poliquetos. Tienen un importantc 
papcl en las cadenas troficas marinas, ya 
que son cl alimenio dc peccs, cmstaceos, 
liidroidcos y otros muchos animales. 

A menu do. y por convcnicncia. sc 
dividen cn dos grupos (en otro tiempo 
fundamento dc las subclases): poliquctos 
sedentarios y poliquctos errantes o que 
sc mueven libremcnte. Los poliquctos 
sedentarios son principalmente tubicolas, 
cs decir, pasan gran parte dc su vida, o 
toda. cn tubos o galenas permanentes. 
Muchos dc ellos, espccialmentc los que 
viven cn tubos, ban elaborado mecanis- 
mos para la alimentaci6n y rcspiracion. 
Los poliquctos errantes (L. errare. vagar) 
incluyen las formas pdagicas dc movi- 
mientos libres, los cavadores activos. los 
reptantes y los tubicolas que dejan sus 
tubos para alimentarsc o pant la freza, Lit 
mayoria de ellos, conic> la gusana Nereis 
(G. nombre de una ninfa marina) (Figura 
18-3), son formas depredadoras equipa- 
das con mandibulas o dientes. Tienen una 
faringe muscular protractil, armada con 
dientes. que pueden sacar al exterior con 
sorprendente velocidad y destreza para 
capturar las presas. 

Forma y funcion 

Los poliquctos tienen tipicamente una 
caheza, o prostomio. que puede o no 


ser rctractil y que con frccucncia I leva 
ojos. tentaculo.s y palpos scnsoriales 
(Figuras 18-3 y 18-7). l-’l primer segmen- 
to (peristomio) rexlea a la Ixxa y puede 
llevar sedas. palpos o, cn las formas 
depredadoras, mandibulas quilinosas. Los 
que sc alimentan por corricntes ciliarcs 
pucden tener una corona tentacular 
capaz dc abrirse como un abanico o 
relraerse dentro del tubo. 

FI tronco esta segmentado y la mayor 
parte dc los segmentos llevan parapcxlios; 
estos pueden tener lobulos, cirros, sedas 
y otras cslructuras (Figura 18-3). LHilizan 
los parapodios para nadar, reptar o 
anclar.se a los tubos. Generalmente son 
tambicn los principales organos respira- 
torios. aunque algunos polkjuctos pue¬ 
den tener branejuias. Aniphitrite, por 
cjcmplo, tiene ires pares de branejuias 
ramificadas y largos tentfimlos extensi 
hies (Figura 18-1). Arenicola . la gusana 
marina (Figura 18-3), que excava galenas 
cn la arena dejnnelo montones caracte- 
rlsticos a la entrada de las mismas. tiene 
pares de branquias sobre ciertos meta¬ 
men >s. 


Nutrici&n 

FI ajxirato digestive) de los poliquctos 
comprende tres regioncs: anterior, media 
y posterior. La rcgie>n anterior induye cl 
estomodeo, la faringe y el esofago ante¬ 
rior. Ksta tapizada por cuticula, y cuando 
presentan mandibulas son dc proteina 
cuticular. La region media del digestive) 
deriva del endodermo. Su parte mas ante¬ 
rior secreta enzimas digestivas, y en la 
posterior tiene lugar la absorci6n. Li pane 
final o posterior del tubo digestive) deri¬ 
va del ectodermo y conecta con el exte¬ 
rior por el a no, situado en el pigidio 
Los j'xdiquetos errantes son princi¬ 
palmente deprecladores y excavadores. 
Los poliquetos sedentarios se alimentan 
de particulas en suspension, o son detri- 
tivoros, consumicndo las particulas del 
fondo. Mas adelantc comentaremos los 
habitos alimentarios cle algunas especies. 

Circulat ion y respirat ion 

l.os sistemas circulatorio y respiratorio dc* 
los poliquetos muestran una considera¬ 
ble diversidad en cuanto estniemra y lun- 



Figura 18-4 

Amphitrite construye sus tubos en el fango o arena y extiende fuera, sobre el fango, sus 
largos tentaculos para coger particulas de materia orgbnica. Las particulas mbs pequenas 
son llevadas a lo largo de los surcos alimentarios mediante cilios; las particulas mas 
grandes, por movimientos peristalticos. Sus branquias, semejantes a un plumero, son de 
color rojo sangre. A, Seccion transversal del extremo exploratorio del tentaculo. B, Seccidn 
transversal del tentaculo en el brea de adhesion al sustrato. C, Seccibn que muestra el 
surco ciliar, D, Particula que esta siendo Nevada a la boca. 
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Figura 18-5 

Arenicola, una gusana que vive en los bajios fangosos intermareales en una galena en 
forma de L. Cava por sucesivas eversiones y retracciones de su proboscide. Con 
movimientos peristalticos mantiene el flujo de agua que filtra a traves de la arena. 
Elgusano ingiere asi arena cargada de alimento. 


;ion. Como se menciono anteriormenie, 
los parapodios v las branquias sirven para 
el iniercambio gaseoso en cl iversus espe- 
cies. Ciertos poliquetos carecen cle orga¬ 
nos especi ales para la respiradon, v el 
iniercambio se realiza a traves cle la 
superficie del cuerpo. 

1*1 modelo circulatorio vana mucho. En 
Sereis hay un vaso dorsal longitudinal que 
lleva la sangre hacia la region anterior, y 
uno ventral que la conduce hacia la parte 
posterior (Figura 18- 3C). La sangre circu- 
la entre estos dos vasos por una red de 
vasos segmentarios en los parapodios, sep- 
los y alrededor del intestino. En Glycem 
el sistema circulatorio esta reducido y se 
unecon el celoma. Los septos son incom- 
pletos. y de esta manera el liquiclo celo- 
matico asume la funcion circulatoria. 

Much os poliquetos tienen pignientos 
respiratorios como hemoglobina. cloro- 
cruorina o hemeritrina. 

Excrecidn 

Aunque los organos excretores de los 
poliquetos son drversos, entre los que se 
incluyeri protonefridios y, en algunos, 
una mezcla de proto- y metanefridios. la 
mayoria de el los tienen metanefridios 
(Figura 18-3)- Hay un par por metamero, 
ye) extremo mfis interno de cacla uno 
ncfrostoma) se abre a un com parti- 
mento celomfltico. Hi liquido celomatico 
emra por el nefrostoma y en el conduc- 
io nefridial liene lugar la reabsorcion 


selectiva. como en los oligoquetos (Figu¬ 
ra 18-14). 

Sistema nerviosoy drganos 
sensoriales 

La organization del sistema nervioso cen¬ 
tral en los poliquetos sigue el modelo 
basico anelidiano (Figura 18-15). Los gan- 
glios cerebroideos dorsales conectan con 
un ganglio sublaringeo por una comisu- 
ra circunfaringea. Un cordon nervioso 
ventral doble recorre toda la longilud del 
gusano, con ganglios dispucstos meta- 
mericamente. 

Los organos sensoriales estan mucho 
mas desaiTollados en los poliquetos que 
en los oligoquetos e incluyen ojos. orga¬ 
nos nucales (ver a continuation) y esta- 
tocistos. Los ojos, cuando los hay, pue- 
den variar desde simples manchas 
ocelares a organos bien desarrollados. Son 
mas conspicuos en los gusanos errantes. 
Por lo general, los ojos son copas reti- 
nianas, con celulas fotorreceptoras en 
forma de varilla tapizando la pared de la 
copa. El mayor grado de desarrollo se 
alcanza en la familia Alci6pidos, que tie¬ 
nen grandes ojos formadores de image- 
nes cuya estructura se parece a la de algu¬ 
nos moluscos cefalopotlos (Figura 17-39, 
p. 347), con cornea, icnte, retina y pig- 
menio retiniano. El ojo alciopido tiene 
tambiGn retinas accesorias, una caracte- 
ristica compartida por peces y ciertos cefa¬ 
lopodos abisales. Las retinas accesorias 


son sensibles a distinias longirudes de 
ondas luminicas y estas pueden penetrar 
en el agua a diferentes profund it lades. Los 
ojos cle estos animales pelagicos se pue¬ 
den adapiar bien a los cambios cle luz con 
la profundidad. Los estudios realizados 
con encefalogramas ban mosirado cjue 
son sensibles a la oscuridad del fondo 
marine. Los organos nucales son fosetas 
o hendidLiras sensoriales cilindns, que 
parecen ser quimiorreceptores, un impor- 
tante factor en la recogida cle alimento. 
Algunos poliquetos cavadores y cons- 
truclores de tubos tienen estatocistos que 
intervienen en la orientation del cuerpo. 

Reproduccidn y desarrollo 

Hn contraposici6n con los clitelados, los 
poliquetos no tienen organos sexuales 
permanentes y, por lo general, son cle 
sexos se para dos. FJ a para to reproductor 
es simple. Las gonadas aparecen como 
dilataciones temporalcs del peritoneo y 
dejan sus gametos en el celoma; estos 
son llevados al exterior a traves de gono- 
ductos. nefridios o por rotura cle la pared 
del cuerpo. La fecundation es externa y 
la larva temprana es una trocofora. 


Algunos poliquetos viven la mayor parte 
del uno como animales sexualmente 
inmat! urns, y se le.s donomina a tocos; 
pero durante la epoca de reproduction 
una parte del cuerpo se desarrolla como 
un gusano maduro sexualmente, al cjue 
se conoce como epitoco, repleto tie 
gametos (Figura 18-6). Un ejemplo es el 
gusano palolo. cjue vive en galenas entre 
los arreeifes coralinos. Durante el 
periotlo tie enjambramlento. estos 
epitocos se rompen y natlan hacia la 
superficie. Justo antes de! amanecer, el 
mar esta literal mente cubierto tie cilos y 
esta 1 lan liberando los ovulos y 
espermatozoides para la fecundacion. 

Las porciones anteriores de los gusanos 
regeneran nuevas porciones posteriores. 
El enjambramiento es una adaptation de 
gran valor a causa de la maduracion 
sincronica de codos los epitocos, lo que 
asegura el numero maximo de huevos 
fecundaclos. Sin embargo es inuy 
peligroso. ya que soil un festin para 
muchos tipos de depredadores. Mientras 
tamo, los 3tocos queclan seguros en sus 
galenas para producir otros epitocos en 
el siguienie ciclo. 
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Figura 18-6 

Eunice viridis . el gusano palolo de Samoa. 
Los segmentos posteriores constituyen la 
region epitoca, que consta de segmentos 
llenos de gametos. Cada segmento tiene 
un ocelo en el lado ventral. Una vez al aho 
los gusanos proltferan y los epitocos se 
desprenden, alcanzan la superficie y 
descargan sus gametos maduros, dejando 
el agua lechosa. En la siguiente epoca 
reproductora los epitocos regeneran. 

Gusanas: Nereis 

Las gusanas (Figura 18-7). minocas o 
gusanas de arena, como a veces se les 
llama, son poliquetos errantes cjue viven 
en galenas limitadas por moco en, o 
cerca. del nivel de baja mar. A veces se 
encuenlran lemporalmente escondidas 
ha jo piedras, donde permanecen con el 
cuerpo cubierto y asomando la cabeza. 
Son mas activas por la noche, cuando 
culebrean fuera de sus esconclrijos v 
nadan por los alrededores o reptan sobre 
la arena en busca de alimento. 

Hi cuerpo. que tiene unos 200 meta- 
meros, puede crecer hasia aicanzar 30 o 
-10 cm de longilud. La cabeza compren- 
de un prostomio y un peristoniio. F,1 pros- 
tomio lieva un par de gruesos palpos sen- 
sibles al lacto y al gusto; un par de corios 
tentaculos sense >ria les y dos pares de ojos 



Figura 18-7 

Nereis diversicolor. Fijese en los 
segmentos bien definidos, los parapodios 
lobulados y en el prostomio con 
tentaculos. 

dorsales de pequeno lamafio v sensibles 
a la luz. El peristomio lieva la boca ven¬ 
tral, un par de mandihulas quitinosas y 
cuatro pares de tentaculos sensoriales 
(Figura 18-3A). 

Cada parapodio tiene dos lobulos: un 
notopodio dorsal y un neuropodio 
ventral (Figura 18-130. Cada lobulo esta 
sostenido por una o mas espinas quiti¬ 
nosas (aciculas). Los parapodios llevan 
sedas y estan abundantemente provistos 
de vasos sangulneos; los utilizan para 
reptar y nadar, y son manipulados por 
musculos oblicuos que parlen de la linea 
media ventral hacia los parapodios de 
cada segmento. El gusano nada cule- 
breando. con movimientos ondulatorios 
lat era les del cuerpo (distinto del movi- 
miento peristaltico de las lombrices de 
tierra). Pueden lanzarse a traves del agua 
a considerable velocidad. Estos movi¬ 
mientos ondulatorios pueden utilizarlos 
tambien para succionar el agua al inte¬ 
rior de la galena o bombcarla fuera de 
clla. Generalmente, el gusano puede 
adaptarse a algun otro tipo de galeria si 
logra encontrarla. Cuando se coloca un 
gusano cerca de un tubo de crista I, se 
deslizara sobre el sin vacilar. 

La gusana se aiimenta de pequenos 
animales, otros gusanos y formas larva- 
rias. Los desmenuzan con sus mandlbu- 
las quitinosas, Cjue salen fuera de la boca 
cuando la faringe esta evertida. Cuando 
el poliqueto retrae su faringe. traga el ali¬ 
mento; el movimiento de este a traves del 
canal alimentario es por peristaltismo. 


Otros poliquetos 

INTERESANTES 

Los gusanos escamosos (Figura 18-8) 
son miembros de la familia Folinoideos 
(G. Polynoe. hija del dios Nereus y la 
diosa Doris), una de las familias de poli¬ 
quetos mas abundante y de amplia dis- 
tribuci6n. Sus cuerpos, mas bien aplana- 
dos, estan cubiertos por escamas anchas 
que no son mas que modificaciones de 
las partes dorsales de los parapodios. La 
mayoria tiene un tamano moderado, pert) 
algunos son enormes (hasta 190 mm de 
largo y 100 mm de ancho). Son carnivo- 
ros y se aiimentan de una amplia varie- 
dad de animales. Muchos son co- 
mensales, viven en las galenas de otros 
poliquetos o asociados a cnidarios, 
moluscos o equinodernios. 

Hermodice carunculctla (G. henna . 
aiTecifc + dex, un gusano de la madera) 
(Figura 18-9) y especies proximas son 
conocidas como gusanos de fuego. Sus 
sedas son huecas y quebradizas, y con- 
tienen una secrecion venenosa. Cuando 
se tocan. se rompen en el interior de la 
herida y causan irritacidn en la piel. Se 
alimentan de corales, gorgonias y otros 
cnidarios. 

Los poliquetos tubicolas sec re tan 
muebos tipos de tubos: algunos son aper- 
gaminados (Figura I8-2B); otros son 
tubos calcareos duros fijados a rocas u 
otras superficies (Figura 18-2A); y algu¬ 
nos son simplemenle granos de arena, 
trozos de conchas o algas, cementados 
mediante secreciones mucosas. Muchos 
cxcavadores de arena o fango, sencilla- 
mente recubren sus galenas con moco 
(Figura 18-5). 



Figura 18-8 

El gusano escamoso Hesperonoe adventor 
vive normalmente como un comensal en los 
tubos de Urechis (filo Equiuridos, p. 437). 












Figura 18-9 

El gusano de fuego Hermodice carunculata 
se alimenta de gorgonias y corales 
p^treos. Sus sedas son como delgadas 
fibras de vidrio y sirven para rechazar a los 
depredadores. 

La mayoria de los poliquetos sedenta- 
rios tubicolas o de los que viven en gale¬ 
nas se alimentan de particulas, para lo cual 
utilizan mecanismos cilia res o mucosas. 
La principal fuente de alimento es el 
plancton y los detritos. AIgunos, como 
Ampbi trite (G. una ninfa marina de la 
mitologia) (Figura 18-4), cuya cabeza 
sobresale del fondo, envian sob re la 
superficie largos tentaculos extensibles 
para alimentarse. Los cilios y el rnoco de 
los tentaculos arrapan las parriculas del 
fondo marino y las dirigen hacia la boca. 
La gusana marina A rent cola (L. arena. 
arena + colo t habitar) empfea para su all- 
mentacion una interesanie combinacion 
de material en suspension y deposito. Vive 
en galenas con forma de L en las que, por 
movimientos peristalticos, provoca corrien- 
tesdeagua. Las particulas son filtradas por 
la arena que ocupa la pane frontal de su 
galena y el gusano ingiere la arena car- 
gada de alimento (Figura 18-5). 

Los gusanos abanico, o gusanos «plu- 
mero»>. son hermosos policjuetos tubico¬ 
las que nos fascinan cuanclo emergen de 
sus tubos y despliegan en coronas sus 
honitos penachos tentaculares para ali¬ 
mentarse (Figura 18-2). L’na ligera per- 
turbacion, e incluso a veces una sombra 
pasajera, provocan su rapida retraccion 
en el interior del refugio que ban cons- 
tniido. El alimento, atraido hacia los ten- 
laculos plumosos o radiolas, es atrapu- 
domediante accion cilar por el moco v 
llevado hacia la boca por los surcos ali¬ 
mentarios ciliados (Figura 18-10). Las par- 
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Direccion del movimiento Cilios 



Figura 18-10 

Sabefla, un poliqueto que se alimenta por accion ciliar, con su corona de radiolas extendida 
desde su tubo coriaceo secretado y reforzado con arena y otros materiales. A, Vista anterior de 
la corona. Los cilios dirigen pequenas particulas de alimento a lo largo de las radiolas surcadas 
hasta la boca y desechan las particulas mas grandes. Los granos de arena son dirigidos hacia 
sacos de almacenamiento y despues utilizados en la construccion del tubo. B, Porcion distal de 
la radiola mostrando los tractos ciliares de las pinnulas y surcos alimentarios. 


tlculas clemasiaclo grandes para los sur¬ 
cos alimentarios son clirigidas hacia los 
hordes y arrojaclas fuera. Alrededorde la 
boca tiene lugar otra seleccion del ali¬ 
mento; en el interior de la boca solo 
entran las particulas de alimento peque¬ 
nas y los granos de arema se almacenan 
en un saco para utilizarlos mas tarde en 
ampliar el tubo. 

HI gusano pergamino Cbcietoptents (G. 
ebaite. pelo largo + pterori , ala) se alimenta 
de particulas en suspension por un me- 
canismo completamettle distinto. Vive en 
un tubo pergaminoso en forma de U. en- 
terrado en la arena o en el fango, excepto 
por los extremos, que esian abiertos. El 
gusano se fija a un lado del tubo media n- 
te ventosas vent rales. Sobre los segmen- 
tos 14 al 16 presentan alxmicos (parapo- 
clios modificados) que bombean el agua 
a traves del tubo mediante movimientos 
ritmicos. lln par de para pod ios agranda- 
dos del segmento duodecimo segregan un 
largo saco niucoso que se extiende hasta 
una pequena copa alimentaria, justo 
enlrente de lexs abanicos. Ttxlo el agua que 
pasa a traves del tubo se Ultra al atravesar 
este saco mucoso, cuyo extreme) esta enro- 
I lado en forma de bola gracias a los cilios 
de la copa. Cuanclo la bola alcanza el 
tamano de un |>erdig6n BB. los abanicos 
clejan de batir y la bola de alimento y 
moco es dirigida hacia la parte anterior 


por movimientos ciliares hasta la boca, 
doncte es tragada. 

Ciase Oligoquetos 

Las mas de 3000 especies de oligoquetos 
se encuenrran en una gran varied ad de 
habitat y tienen muy diversos tamanos. 
Incluyen las fam ilia res lombrices de tie- 
rra y muchas especies que viven en las 
aguas duIces. La mayoria son formas 
terresires o dulciacuicolas, pero algunas 
son parasitas y unas pocas viven en aguas 
marinas o salobres. 

Con pocas excepciones, los oligo¬ 
quetos llevan sedas: estas pueden ser lar- 
gas o cortas, reclas o curvadas, romas o 
con forma de aglija, distribuidas separa- 
damente o en fasdculos. Cualquiera que 
sea el tipo. son menos numerosas que en 
los poliquetos, como indica el nombre 
de la ciase, Cjue significa «pocas sedas lar- 
gas». GeneraImente. las formas acuaticas 
tienen sedas mas largas que las de las 
lombrices de tierra. 

Lombrices de tierra 

Estos son los oligoquetos cornunes, que 
excavan en suelos ricos y humedos, y 
salen por la noche para explorar sus 
alredeclores. Con tiempo lluvioso y 
humedo, estan cerca de la superficie, a 
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Figura 18-11 

Chaetopterus, un poliqueto sedentario, 
vive en un tubo en U en el fondo marino. 
Bombea agua a trav6s del tubo 
pergaminoso (del cual ha sido cortada una 
parte aqui) con sus tres abanicos que 
funcionan como pistones. Los abanicos 
baten 60 veces por minuto para mantener 
en movimiento las corrientes de agua. El 
notopodio aliforme del segmento 12 
segrega continuamente una red mucosa 
que retiene las particulas de alimento. 
Cuando la red se llena de alimento, la 
copa de alimento la enrolla y forma una 
bola t y cuando esta es !o suficientmente 
grande (unos 3 mm), la copa de alimento 
es dirigida hacia delante y la bola 
depositada en el surco ciliado para ser 
llevada a la boca y engullida. 


menutlo con la boca o cl a no sobresa- 
liendo dc la galena. Si cl tiempo es muy 
scco se pueclen hundir profundamente 
ha jo tierra, cnrollarsc cn una camara 
mucosa y quetlar cn esta do dc vida 
latcnte. La cspecie cornunmente estu- 
diada en los laboratorios, Lumhricus 
tcrrestris (L. iumbricuni , lombrix dc lie- 
rra), licnc aproximadamcntc dc 12 a 30 
cm de largo (Figura 18*12). I.a» lombri- 
ccs de ticrra tropicalcs puedcn tcner de 
100 a 250 segmentos o mas, y alcanzar 
•1 m de longitud. Gcneralmentc vivcn 
cn tuneles ramificados c intercomuni- 
catlos. 


Forma y Junci6n 

I n las lombrices dc ticrra la boca esta 
cubicrta por un prostomio curnoso cn c-l 
ext re mo anterior, y cl a no se encuentra 


Aristotties llamo a las lombrices de tierra 
"intestines del suelo*. Veintidos siglos 
despues. Charles Darwin public/) sus 
observ aciones cn mi ckLsica The 
Ton nation of Vegetable Mould Through 
the Action of W orms Mostro ct>mo las 
lombrices enriquccen el suelo llevando 
partes profundas tic este a la superficie y 
mezclandolo con el suelo superficial. 

L'na lombriz de lierni puedc ingerir su 
propio peso en tierra cada 2i horns; 
Darwin estimo que en un acre dc tierra 
seen v en un a no. pasan de 10 a 12 
toneladas de tierra a traves de los 
intestine>s de las lombrices, dc manera 
que acarrean hacia la superficie potasio 
y fdsforo del subsuelo a la vcz que 
aAuden a I suelo prcxluctos nitrogenados 
de su propio metal^olismo. Exjxjnen el 
inantillo al aire y In fragmentan cn 
pequenas particulas. Tambien arrastran 
hojas. ramiras y sustancias organicas en 
sus galenas proxinias a las raices de las 
plantas. Sus actividades son iniportantes 
en la aireacion del suelo. Los punlos de 
vista de Darwin clux-aron con los de sus 
contemporaneos, que consider.iban a las 
lombrices perjudiciales para las plantas. 
Sin embargo, las investigaciones 
recientes han confirmado ampliamente 
los descubrimienlos de Darwin, y el 
cultivo dc- lombrices se practica 
actual mente en imichos paises 


cn el cxircmo posterior (Figura 18-I2B), 
Kn la mayor parte dc las lombrices de tic¬ 
rra cada segmento lleva cuatro pares tie 
sedas (juitinosas (Figura 18-120. aunque 
cn alguno.s oligoquetos puede haber 
basta 100 o mas. Cada seda cs una vari- 
11a semejante a una cerda. situada en un 
saco dentro dc la pared del cuerpo y 
movida por musculos diminutos (Figura 
18-13). Las sedas salen al exterior a tra¬ 
ces de pcquenos poros de la cuticula Kn 
la locomotion y excavacion, las sedas 
fijan una parte del cuerpo para impedir 
su deslizamiento. Lis lombrices de tierra 
se desplazan por movimientos peristalti 
cos. La contract ton tie los musculos cir 
culares del ext re mo anterior alarga el 
cuerpo y empuja die ha region hacia 
delante, donde es lijada al Mistrato por 
las sedas; despucs, la contraction tie los 
musculos longiiudinales acorta el cuerpo. 
tirando de la parte posterior hacia delan- 
te. Como estas ondas tie contraction rc- 
corren totlo cl cuerpo, este progresa gra- 
dualmente. 


Nutriclon. La mayoria tie los oligoque- 
cos son «basureros» (detritivoros). Las 
lombrices de tierra se alimentan princi- 
palmente de materia organica en des- 
composition, trozos de hojas y tie vege¬ 
tation caitla. ast como tie rest os dc 
animales. El alimento se mezcla con 
secreciones bucales y es engullido por 
la action suctora tie la faringe. El pros¬ 
tomio, con forma de labio. contribuve a 
la colocation del alimento para su tleglu- 
cion. El calcio del suelo absorbitlo con 
el alimento tiende a producir un alto 
nivel tie calcio en sangre. Las glandu- 
las calciferas. situadas a lo largo del 
esolago, segregan iones tie calcio en el 
intestino v asi se reduce la concentra- 
cion tie calcio en sangre. Lis glandulas 
calciferas son real mente 6rganos de 
regulation ionica mas que digestivos. 
Tambien intervienen en la regulation del 
equilibrio acido-base tie los lluidos cor- 
porales. manteniendo el pi 1 baslante 
eslable. 

Cuando ti alimento abandona ti eso- 
fagt>, es almacenado temporal mente en 
un buchc tie pa reties Pinas antes de pasar 
a una molleja, que lo ties menu za en 
pcquenos trozos. Lt digestion y la absor- 
cion tienen lugar en el intestino. A lo 
largo tie su linen media dorsal, la pared 
del intestino esta plegada forma nd» un 
tiflosol, que aumenta enormemente la 
superficie digestiva y al>sorbente (Figu¬ 
ra 18-120. Fl a para to digestivo segre¬ 
ga varias enzimas para degradar ti ali- 
mento. 

Kodcundo a I intestino y al vast) dor¬ 
sal. y relicnantlo gran parte del tiflosol. 
hay una capa tie lejido eloragogeno 
amarillento dcrivado del peritonet). lisle 
lejido es un cenlro de smtesis tie glu- 
cogcno y grasa, funcion equivalentc a 
la que realizan las celulas hepaticas. 
Cuando las celulas cloragogenas matlu- 
ran (llenas tic grasa) se liberan al ede¬ 
ma, donde llotan libres como celulas 
denominadas clone itos (c i. elaio, acei- 
te + kylos, vaso luieco) y transportan 
materiales a los tejidos del t'uerpo. Apa- 
rente mente, estas celulas pueden pasar 
tie un segmento a otro, y se las han 
cnconirado acumuladas alrcdcdor tie las 
heridas y en las areas tie regeneration, 
donde se rompen y descargan su con- 
ten i tit) a I celoma. Las celulas cloragb- 
genas tambien intervienen en la excre¬ 
tion. 
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Figura 18-12 

Anatomia de la lombriz de tierra. A, Estructura interna de la porcion anterior del gusano. B, Vista lateral, caracteristicas externas. 
C. Seccion transversal general a traves de la region posterior al clitelo. D, Porcion de la epidermis en la que se muestran c6lulas 
sensoriales, glandulares y epiteliales. 


Circulation y respiracion. Los aneli- 
dos tienen un cl obi e si stem a de trans¬ 
porter el Uquido celomatico y el sistema 
circulatorio. El alimento, los desechos y 
los gases respiratorios son transportados 
porel iiquido celomatico y la sangre en 
distintos grados. La sangre circula por 
un sistema cerrado de vasos, que inclu- 
yelos sistemas capilares en los tejidos. 
Hay cinco vasos principales en el iron- 


co que recorren longitudinalmente el 
cuerpo. 

El vaso dorsal (unico) esta situ a do 
por encima del tubo digcstivo y va 
desde la faringe hasta el a no. Es un orga- 
no hombeador, provisto de valvulas, y 
funciona como un verdadero corazon. 
Este vaso recibe sangre desde los vasos 
de la pared del cuerpo y del tracto 
digestivo, y la impulsa anteriormente 


hacia cinco pares de arcos aorticos. La 
funcion de los arcos aorticos es mante- 
ner la presion sanguinea estable en el 
vavSo ventral. 

El vaso ventral (unico) actua como 
una aoita. Recibe la sangre de los arcos 
aorticos y la envia al cerebro y al resto 
del cuerpo, dando lugar a vasos seg- 
mentarios que van a las paredes, nefri- 
dkxs y tracto digcstivo. 
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Figura 18-14 

Nefridio de la lombriz de tierra. Los desechos penetran en el nefrosloma ciliado de un 
segmento. pasan por las asas del nefridio y luego son expulsadas al exterior a travbs del 
nefridioporo del segmento siguiente. 



Figura 18-13 

Seda con sus musculos fijadores y su 
relacion con las estructuras adyacentes. 
Las sedas perdidas por el uso son 
reemplazadas por otras nuevas 
desarrolladas a partir de las celulas 
formadoras de las sedas. 


I.a sangre conliene celulas ameboides 
incoloras y un pigmento respiratorio 
disuelto, hemoglohina (p. 700). La san¬ 
gre de los anclidos poetic lener otros pig- 
men los respiralorios distintos a la hemo¬ 
globin;!, como se indict> previamente. 

Las lombrices do tieira no rienen oiga- 
nos respiralorios cspeciales, si no que el 
mlercambio respiratorio liene lugar a ira¬ 
ves del legumenio hiimedo. 

I:xcreci6n. Cada segmento del cucrpo, 
except*) los ires primer*>s y el ultimo, lie- 
van un par de mcianefridios Cada nefri¬ 
dio ocupa una pane de dos metameros 
sucesivos (Figura IH-14). I In embudo cilia¬ 
do, cl nefrostoma, se silua juste) por 
delante de un septo inlersegmenlario y se 
dirige, mediantc un tubulo ciliado que 
alraviesa el septo. a I segmento posterior, 
donde conecta con la parte principal del 
nefridio. Varias asas complejas de tama- 
no creciente forman el conduct*) nefridial. 
t|ue lermina en una estruciura en forma 
de vejiga y provista de un orificio, el 
nefridioporo. Kate se abre lateralmente 
cerca de la fila ventral de sedas. Lor 
medio de cilios, los desec hos del celoma 
son dirigidos al nefrostoma y a I tubulo, 
donde se juntan con las sales y los dese¬ 
chos organicos filtrados desde los capila- 
res sangumeos en la parte glandular del 
nefridio. Todos los desechos se tlcscar- 
gan al exterior a traves del nefridioporo. 

Los oligoquetos aeualicos excretan 
amoniaco; los terrestres excretan urea. 


mucho monos toxica. Lumhricus produ¬ 
ce umbos, el nivel de urea depende en 
cierto grado de las c*)ndiciones ambien- 
tales. Tamo la urea como cl amoniaco 
son producidos por las celulas cloragb- 
genas, y pueden pasar directamenie a los 
nelridios p*>r ruplura de dichas celulas o 
bien pueden ser transportados por la san 
gre. Algunos desechos nitrogenados tam- 
bien se eliminan a traves de la superiicie 
del cuerpo. 

Los oligoquetos son principalmente 
animates de agua dulce. e incluso las for¬ 
mas tenvstres, como las lombrices de tie 
rra. requieren un medio burned*) para sub- 
sistir. La osmorregulacion liene lugar a 
traves de la superficie del cuerpo, nefri 
di<xs, rul'K) digesiivo y |x>r*xs d*)rsales. Lwn- 
hricus ganant peso si se pone en agua del 
grifo y lo pertlera cuando se le dcvuelva 
al suclo. Las sales y cl agua pueden pasar 
a traves del tegument*), al parecer. por 
transportc activo en el caso de las sales. 

Sislema nervioso y organos senso- 
riales. LI sistema nervioso de las lom¬ 
brices de tierra (Figura 1-8-15) consla de 
un sistema central y de nervios periferi- 
cos. El sistema central relleja el model*) 
anelidiano tipico: un par de ganglios 
cerebroideos (el cerebro) por encinia 
dc la fa tinge, un par de ccxnectivos que 
rodean la laringe uniendo el cerebro con 
el primer par de ganglios del cordon ner¬ 
vioso; un cordon nervioso ventral, real- 


mente dohle, recorre todo el fondo del 
celoma hasta el ultimo metamero, con tin 
par de ganglios fusionados en cada metfi- 
mero. Cada par de ganglios fusionados 
entire nervios a las estructuras del cuer¬ 
po. que contiencn fibras sensoriales y 
motoras. 

Se han enconlra<lo celulas neuro* 
secretoras en el cerebro y los ganglios 
de los anclidos, lanto de oligoquetos 
como de poliquetos. Tienen una funcion 
endocrina y secrelan neurohormonas re- 
lacionadas con la regulat ion de la repro- 
duccibn. de los caracteres sexuales 
secundarios y de la regenerat ion. 

Para los movimientos rapitlo.s de 
luiicla, la mayor parte de los anelidos 
tienen uno o varios axones muy gran- 
des, denominados cornunmente axo¬ 
nes gigantes (Figura 18-lb), o fibras 


tin la libra gigante tnedi*>dorsal de 
Lumhricus . *jue tiene de 90 a 160 gm de 
diamolro, la velocidacl tie concilia ion se 
estiina que es tie 20 a 45 m/s, varias 
veces mas tapida *}ue en las neumnas 
normales tie esta e.speeie Es tamhien 
inuelio nuts rapida *|iie en las fibras 
gigantes de los poliqueios, posihlementc 
porque en las lombrices tie tierra las 
libras gigantes estan eneerradas en 
vainas mielini/adas. La vMocidad tie 
contluceibn puede alterarse con los 
cambios de tempo rat uni. 
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Figura 18-15 

Parte anterior de la lombriz de tierra y su sistema nervioso. Fijese en la concentracidn de 
terminaciones nerviosas en esta regidn. 
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Figura 18-16 


Porcion del cordon nervioso de la lombriz de tierra en la que se muestra la disposicion del 
arco reflejo simple (en primer termino) y las tres fibras gigantes dorsales que estan adaptadas 
para los reflejos rapidos y movimientos de fuga. Los movimientos de reptacion implican una 
sucesion de actos reflejos, el estrechamiento de un metamero estimula el estrechamiento del 
siguiente y sucesivos. Los impulsos son transmitidos mas rapidamente por las fibras gigantes 
quepor los nervios normales, de manera que, cuando necesitan retirarse rapidamente en el 
interior de la galena, todos los segmentos pueden contraerse simultaneamente. 


gigantes, iocalizados en el cordon ner¬ 
vioso ventral. Su gran diametro aiimen- 
la la capacidad de conduccion (p. 713) 
v hace posiMe la contraction simulta- 
nea de los miisculos en much os seg¬ 
mentos. 


Por totlo el cuerpo se disiribuyen 
organos sensoriales send 1 los. Las lom- 
hrices de tierra earecen de ojos, pero lie- 
nen folorreceptores lenticulares en la epi¬ 
dermis. Casi todos los oJigoquetos lienen 
un fototactismo negative) a la luz intensa. 


pero positive a la luz debil. Poseen 
muchos organos sensoriales unicelulares 
ampliamente distribuiclos por la epider¬ 
mis. En el prostomio son mas nunierosos 
los que son presumibleniente quimiorre- 
ceptores. Muchas de las terminaciones 
nerviosas libres que hay en el tegumen- 
to probablemente son tactiles. 

Comportamiento general. Las lombri- 
ces de tierra se encucnlran entre los ani¬ 
mates mas indefensos; sin embargo, su 
abundancia y amplia distribution indican 
su capacidad de supervivencia. Aunque 
carecen de organos sensoriales especia- 
lizados, son sensibles a muchos estimu- 
los. Keaccionan positivamente a los estf- 
mulos mecanicos cuando estos son 
mocleraclos y negativamente cuando hay 
una vibracion fueite (como por ejemplo, 
una pisada cerca de el las), lo que pro- 
voca su huida rapida a las galenas. Evi- 
tan la luz a no ser que esta sea d6bil. Las 
respuestas quhnicas les ayudan a selec- 
cionar el alimento. 

Tanto las repuestas qumiicas como las 
tlctiles son muy importantes para los 
gusanos; no solo deben ser capaces de 
probar el contenido organico del suelo 
para encontrarel alimento, si no que tam- 
bien deben sentir su textura, acitlez y 
contenido en calcio. 

Los experimentos demueslran que las 
lombrices poseen cierta capacidad de 
aprendizaje. Se las puede entrenar para 
evitar un choque electrico y producir en 
ellas reflejos de asociadon. Darw in supu- 
so que las lombrices de tierra Ionian un 
grade de inteligencia suficiente como 
para inlroducir hojas en sus galenas, para 
lo que. aparentemente, tomalran las hojas 
por el extreme mas estrecho, que es la 
forma mas facil de meter un objeto con 
forma de hoja dentro de un agujero 
pequeno. Darwin considero que la selec- 
cion de hojas hecha por los gusanos no 
era resultado de una nianipulacion casual 
o al azar, sino que existla una cierta inten- 
cion en su niecanismo. Sin embargo, las 
invesligaciones realizadas posteriormen- 
te a Darwin ban demostrado cjue el pro- 
ceso es, principalmente, una secuencia 
de pmeba y error, para lo que. a menu- 
do, realizan varios intentos antes de lograr 
la posicion correcta. 

Reproduccion y desarrollo. Las lom¬ 
brices de tierra son monoicas (hermafro- 
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Figura 18-17 

Copula de dos lombrices de tierra. Sus extremos anteriores apuntan a direcciones 
opuestas y sus superficies ventrales estan unidas mediante bandas mucosas secretadas 
por el clitelo. Durante la copula se produce una inseminacion mutua. Despues de su 
separacion, cada uno de los gusanos secreta un capullo para recibir sus huevos y 
esperma. 


ditas), lo cjue supone quo en el mLsmo 
animal sc* encuenlran organos masculi- 
nos v femeninos (Figura 18-12A). En 
Lumhricm los organos reprocluctores se 
sitiian en los segmentos 9 al 15. Hay dos 
pares de pequenos testlculos y dos pares 
de embudos espermaiicos rodeaclos por 
tres pares de vesiculas seminales muy 
grandes. Iil esperma inmaduro de los tes- 
ticu los mad ura en las vesiculas sem ina¬ 
les, luego pasa a los embudos esperma- 
ticos y. por los conductos espermaticos, 
a los poros masculinos situados en el seg- 
mento 15, donde seran expulsados 
durante la copula. Un par de pequeftos 
ovarios descargan sus huevos en la cavi- 
dad celomatica; aqul los recogen los 
embudos cilia dos que los llevan. por los 
oviductos, al exterior a traves de los 
poros genitales femeninos situados en el 
segmento 14. Hn los segmentos 9 y 10 
hay dos pares de receptaculos seminales 
que reciben v almacenan el esperma c|iie 
las lombrices se intercambian durante La 
copula. 

La reproduction en las lombrices de 
tierra puede ocurrir en cualquier estacion 
del ano, pero la copula suele producir- 
se en las noches cftlidas y h limed as 
(Figura 18-17). Cuando se aparean, los 
gusanos extienden fuera de sus galenas 
sus extremos anteriores y se linen por 
sus respcctivas superficies ventrales 
(Figura 18-18). vSc mantienen juntas 
mediante un moco secretaclo por el cli- 
telo (L. clit&Uae , si 11a de montar) y por 
seel as ventrales especiales, que pe net ran 
en el cuerpo de cada una de las lornbri¬ 
ces en las regiones que estan en contac- 
to. Tras su descarga, el esperma viaja por 
los surcos seminales hasta los recepta- 
culos seminales del otro gusano. Des¬ 
pues de la copula cada animal secreta, 
alrededor del clitelo. primero un tubo 
mu coso y despues una ban da quitinoi- 
dea dura con la cjue forma un capullo 
alrededor de su clitelo. A medida que el 
capullo avanza hacia delante, se vierten 
en el los huevos desde los oviductos, 
albumina desde las glandulas tegumen- 
tarias y esperma de la pareja (almacena- 
do en los receptaculos seminales). La 
fecund a ciAn de los huevos riene lugar, 
por tanto, en el interior del capullo. 
Cuando el capullo abandona el gusano, 
sus extremos se cierran y adquiere la 
forma de un limon. La embriogenesis 
tiene lugar dentro del capullo, y la forma 


que sale del huevo es un joven gusano 
semejante a I adulto. Asl, el desarrollo es 
directo, sin metamoi lbsis. Los jovenes no 
dcsarrollan el clitelo hasta que son 
sexualmente maduros. 

Oligoquetos de agua dulce 

Los oligoquetos dulciaculcolas normal- 
mente son mas pequeftos y lienen sedas 
mas conspicuas que las lombrices de tie¬ 
rra. Son mas moviJes que estas y suelen 
tener Organos sensoriales mejor desarro- 
llados. For lo general, son formas bento- 
nicas que se arrastran en el fondo o exca- 
van en el fango blando. Los oligoquetos 
acuaticos constituyen una imporlante 
fuente de alimento para los peces. Unos 
pocos son ectoparasites. 

Algunos de los oligoquetos de agua 
dulce mas com lines son: Aeolosoma (G. 
ttilos, movimiento rapido + soma, cuer¬ 
po.), de 1 mm de largo (Figura 18-1913), 
que contiene pigmentos rojos y verdes, 
tiene haces de sedas y a menudo se 
encuentra en los cultivos cle forraje; Nais 
(L. nais, ninfa acuatica.) tiene de 2 a 4 
mm de longitud, es de color parduzco y 
I leva dos penachos de sedas en los seg¬ 
mentos anteriores v cuatro penachos en 
los posteriores; Stylaria (G. stylos, pilar) 
(Figura 18-19A), de 10 a 25 mm de lon¬ 
gitud, tiene sedas con una disposition 


semejante a la de Nais, un prostomio 
prolongado en un largo saliente, y man- 
chas oculares negras; Dero (G. dero. 
cuello. garganta), tiene una longitud de 
5 a 10 mm. es de color rojizo, vive en 
ill bos y general me nte tiene de 3 a 4 
pares dc branquias caudales (Figura 18- 
19D); Tuhifex (L. tubus , tubo + faciei is, 
hacer) (Figura 18-190, de 30 a 40 mm 
de largo y de color rojizo, vive en char- 
cas con la cabeza hundida en el fango 
del fondo y con la cola ondulando en el 
agua; Chaetogasler (L. ebaefa, cerdas. 
+ gastruia. vientre) mide enlre 10 v 15 
mm de largo y solo tiene haces de sedas 
ventrales; y enebiimeus (G. euchytra- 
cus , que vive en un puchero de barro), 
un gusano pequeho y blanquecino. vive 
tanto en los suelos hiimedos como en el 
agua. Algunos oligoquetos, como Aeo¬ 
losoma, pueden formar asexualmente 
cadenas de zooides por division trans¬ 
versal (Figura 18-19B). 

Clase Hirudineos: 

LAS SANGIUJUELAS 

Las sanguijuelas se encuentran predo- 
minantemente en habitat dulciaculcolas, 
pero unas pocas son marinas y algunas 
incluso se han adaptado a la vida en 
lugares terrestres calidos y humedos. 
Abundan mas en los palses tropicales 
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Figura 18-18 

Copula y formacion del capullo. A, Inseminacion mutua; desde el poro genital (segmento 15) el esperma pasa a lo largo de los surcos 
seminales hasta los recepteculos seminales (segmentos 9 y 10) de cada miembro de la pareja. B y C, Despues de separarse los gusanos, 
untubo mucoso formado por el clitelo pasa hacia delante para recibir huevos procedentes de los oviductos y esperma de los receptaculos 
seminales. D, cuando el capullo se desliza por la region anterior hacia fuera, sus extremos se cierran y sellan. E, El capullo se deposita 
cerca de la entrada de la galena. F, Los gusanos jdvenes salen a las dos o tres semanas. 


que en las zonas templatlas. Algunas san¬ 
guijueias atacan a las personas y son 
molestas. 

La mayor parte de las sanguijueias tie- 
nen entre 2 y 6 cm de longitud, pero 
otras son mas pequenas; algunas, como 
la «sanguijuela medicinal*, alcanzan los 
20 cm; la mayor de todas es la amazoni- 
ca Haementeria (G. haimateros , sangui- 
neo) (Figura 18-20), que alcanza los 30 
cm, 

Las sanguijueias presen tan una gran 
variedad de formas y colores: negro, 
pardo. rojo o verde oliva. Por lo cornun 
son aplanadas dorsoventralmente. Algu¬ 
nas estan adaptadas para clavarsu farin- 
ge o prolxxscide en tejidos blandos, como 
lashranquias de los peces. No obstante, 
las sanguijueias mas especializaclas tie- 


nen mandibulas quirinosas a modo de 
sierras con las que pueden cottar la piel. 
Muchas sanguijueias son carnivoras y se 
alimentan de pequehos invertebrados; 
algunas son parasitas temporales, y otras 
lo son permanentemente, ya que nunca 
dejan al hospedador. 

Al igual que los oligoquetos, las san¬ 
guijueias son hermafroditas y tienen cli¬ 
telo, pero este aparece solo durante la 
epoca reproductora. FI clitelo segrega 
un capullo para recoger los huevos. Las 
sanguijueias estan mucho mas especia- 
lizaclas que los oligoquetos. Como se 
alimentan de ltquidos o de succionar 
sangre, han perdido las sedas utilizadas 
por los oligoquetos para la locomocion 
y han desarrollado ventosas para suje- 
tarse mientras succionan sangre; su apa- 


rato digestivo esta especializado para 
ahnacenar grandes cantidacies de san¬ 
gre. 

FORiMA Y FUNCION 

A diferencia de otros aneliclos, las san¬ 
guijueias tienen un numero fijo de meta- 
meros (generalmente 34; 17 o 31 en algu- 
nos grupos), pero parece cjue tienen mas 
porque cada segmento esta marcado por 
surcos transversales, formando de 2 a 
16 anillos superficiales (annuli) (Figu¬ 
ra 18-21). 

Fl celoma representa otra diferencia 
entre las sanguijueias y los clemas aneli- 
dos: las sanguijueias carecen de com pa r- 
timentos celomaticos. Los septos lian 
desaparecido en todas las especies y la 
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Tubifex 



Figura 18-19 

Algunos oligoquetos de agua dulce. 

A, Styiaria tiene un prostomio prolongado 
en una larga trompa. B Aelosoma utiliza 
los cilios que rodean a la boca para 
introducir en ella las partfculas de alimento, 
y sus yemas dan lugar a nuevos individuos 
producidos asexualmente. C, Tubifex v ive 
cabeza abajo en tubos largos. D, Dero 
tiene branquias anales ciliadas. 


cavidad celomatica esta ocupada por teji- 
do conjumivo y un sistema de espartos 
llamados lagunas Las lagunas celomati- 
cas forman un sistema regular de Cana¬ 
les llenos de liquido cdomatico, que en 
algunas sanguijudas funciona como un 
sistema circulatorio auxiliar. 

La mayoria de las sanguijudas se des- 
plazan dando voltcretas con el cuerpo, 
para lo cual fijan primero una ventosa, 
I leva n d cuerpo hacia arriba y luego fijan 
la otra. Lis sanguijudas acuaticas tambien 
pueden nadar con un elegante movi- 
miento nndulatorio. 

Nutricion 

Las sanguijuelas se consideran popu- 
larmente como parasitas, pero muchas 
son depredadoras. Incluso las verdade- 
ras chupadoras de sangre raramente 



Figura 18-20 

La sanguijuela mayor del mundo, 
Haementeria ghilianii , sobre el brazo del 
Dr. Roy K. Sawyer, quien la encontrb en la 
Guayana Francesa, America del Sur, 

permanecen sobre el hospedador por 
un periodo largo. Casi todas las sangui- 
juelas de agua dulce son depredadoras 
activas o carroneras, equipadas con una 
proboscide que pueden extender para 


penetrar en pequenos invertebrados o 
para chupar la sangre de vertebrados de 
sangre fria. Algunas sanguijuelas dul- 
ciacuicolas son verdaderas hematofagas, 
que hacen presa en bovinos, equinos, 
humanos y otros. Algunas sanguijuelas 
lerrestres se a lime man de larvas de 
insectos, lombrices de tierra y babosas, 
que cogen con su ventosa anterior 
mientras utilizan su fuerte faringe suc- 
tora para chupar e ingerir el alimento. 
Otras formas lerrestres trepan por arbus- 
tos o arboles para alcanzar vertebrados 
de sangre caliente, como aves o mami- 
feros. 

La mayoria de las sanguijuelas se ali- 
mentan de Hquidos. Algunas prefieren ali- 
mentarse de fluidos tisulares v de la san¬ 
gre de las heridas ya abiertas. Las 
verdaderas sanguijuelas hematofagas, 
entre las que se incluye la llamada san¬ 
guijuela medicinal Hirudo mediciualis 
(L. hirudo , sanguijuela) (Figura 18-22), 
tienen laminas cortantes o «mandibulas», 
para eortar los tejidos. Algunas sangui- 
juelas parasitas abandonan a sus hues- 
pedes solo durante la epoca de cria, y 
otras. parasitas de peces, lo son perma- 
nentemente y depositan sus capullos 
sobre el hospedador. 
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Figura 18-21 

Estructura de una sanguijuela, Placobdeiia. A. Aspecto externo, vista dorsal. B. Estructura 
interna, vista ventral. 
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Figura 18-22 

Hirudo medicinalis alimentandose de la sang re del brazo de un hombre. 


Durante siglos la «sangiiijuda medicinal* 
(Hintdo medicinalis) se utilize en 
medicina para hacer sangrias, pues se 
crda que un exceso de sangre provocaba 
trastomos corporales y fiebrevS. L'na 
sanguijuda de 10 a 12 cm de largo puede 
alainzar una longitud mucho mayor 
cuando esta repleta de sangre. La recogida 
y cultivo de sanguijuelas en charcas era 
practicada en Europa a escala comercial 
durante el siglo xix. Ei poema de 
Wordsworth «The Leech-Gatherer' estaba 
txisado en este uso de las sanguijuelas, 

Las sanguijuelas se vuelven a emplear 
en medicina. Cuando se cortan los dedos 
de la mu no o del pie, la microcirugia 
puede volver a unir las arterias pero no las 
venas, que son mas delicadas. Entonces se 
utilizan las sanguijuelas para aliviar la 
congestion hasta que las venas vuelvan a 
crecer en el dedo cicatrizante. 

Respiraci6n y excrecion 

El intercambio de gases tiene kigar uni- 
camente a trav6s de la piel, excepto en 
algunas sanguijuelas parasitas de peces, 
que tienen branquias. Hay de 10 a 12 
pares de nefridios, a cl e mas de los celo- 
mocitos y de algunas otras celulas espe- 
cializadas que pueden estar tambien 
implicadas en funciones excretoras. 

Sistema nervioso y sensorial 

Las sanguijuelas tienen dos «cerebros», 
uno en la cabeza, compuesto por seis 


parens de ganglios fusionaclos que for- 
man un anillo alrededor de la faringe. 
y otro posterior, compuesto por siete 
pares de ganglios fusionaclos. Hay 21 
pares de ganglios segmentarios adicio- 
nales a lo largo del doble cordon ner¬ 
vioso. Ademas de las terminaciones ner- 
viosas sensoriales libres y de las celulas 
fotorreceptoras de la epidermis, hay una 
fila de organos sensoriales. Ilamados 
sensilas. en el anillo central de cada seg- 
mento; tienen tambi6n ocelos en copa 
pigmentacla. 


Las sanguijuelas son muy sensibles a los 
esumulos asociados a la presencia de 
una presa o de un hospedador. Son 
atrafdas, e intentaran fijarse, por 
cualquier objeto untado con sustancias 
apropiadas del hospedador, como 
escamas de peces, secreciones grasas o 
sudor. Las que se alimentan de sangre de 
mamfferos son atraidas por el calor, y los 
he mad Ip sides terrestres de los tropicos 
acudiran a una persona que permanezca 
quieta en un lugar. 


Reproduccidn 

Las sanguijuelas son hermafroditas, pero 
practican la fecundacion cruzada duran¬ 
te la c6pula, Transfieren los espermato- 
zoides mediante un pene o por impreg- 
nacion hipodermica (un gusano expulsa 
un es per matt >foro y atraviesa el tegu- 


mento del otro). Despues de la c6[>ula el 
clitelo secreta un capullo que recibe los 
huevos y el esperma. Hntierran los capu- 
llos en los fondos fangosos, adheridos a 
objetos sumergidos, o, en las especies 
terrestres. los dejan en el suelo humedo. 
El desurrollo es semejanle a! de los oli- 
goquetos. 

Circulacion 

En las sanguijuelas el celoma queda 
reducido a un sistema de senos y ca- 
nales celomaticos por la invasion de le- 
jido conjuntivo y, en algunas, por la 
proliferaciAn de tejido cloragogeno. 
Algunos ordenes de sanguijuelas con- 
servan el sistema circulatorio tipico de 
los oligoquetos, y en ellos los senos 
celomaticos acluan como un sistema 
vascular sanguineo auxiliar. En oiros 
ordenes los vasos sanguineos tradicio- 
nales ban desaparecido y el sistema de 
senos celomaticos forma el unico siste¬ 
ma vascular sanguineo. En esos orde¬ 
nes, la sangre (el equivalente del Hqui- 
do celomarico) es intpulsada por la 
contraction de cierios canales longitu- 
d inales. 

SlGNIFICADO EVOLUTIVO 
DE LA METAMERIA 

Nunca se ha ofrecido una explicacion 
verdaderamente satisfactoria sobre el ori- 
gen de la metameria y del celoma. si bien 
el tenia ha desencadenaclo muchas dis- 
cusiones v especulaciones clesde hace 
art os. Todas las explicaciones clasicas 
sobre el origen de la metameria y del 
celoma han tenido importantes argu- 
mentos en su contra, y puede que mas 
de una sea correcta, o puede que ningu- 
na lo sea, como ha sugerido R. B. Clark*. 
El celoma y la metameria pueden halier 
evolucionado independientemenie en 
mis de un grupo de animales. como por 
ejemplo en los cord ados y en los pro- 
tostomos. Clark acentua el signil'icado 
funcional y evolutive de estas caracteris- 
ticas para los animales primitivos que las 
poseyeron. El defiende firmemente que 
el valor adaptativo del celoma en los pro- 


* Clark, R. B. 1964. Dynamics in metazoan 
evolution. The origin of the coelom and 
segments. Oxford, England, Clarendon Press. 
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tostomos, a l menos fuc* cl de un esque- 
leto hidrostatico para el animal exca- 
vador. De este modo, la contraccion de 
los museulos en una parte del animal 
podria actuar antagonicamente sobre los 
musculos de otra parte, por la transmi- 
sion de la fuerza de contraccion a traves 
del volumen constants de Hquklo ence- 
rrado en el celoma. 

Aunque la funcion original del celo¬ 
ma piido ser la excavaeion en el sustra- 
to, hubo otras veniajas anadidas para sus 
poseedores. Algunas de ellas se mencio- 
naron en el prologo del Capitulo 17. Ade- 
mas, el liquido celomatico podria actuar 
como un liquido circulatorio para los 
nutrienies v desechos, haciendo innece- 


sario un gran numero de celulas en llama 
distrihuidas por los tejidos. I.os gametos 
se podrian almacenar en el espacioso 
celoma para ser liberados simultanea- 
mente con los de otros individuos de la 
poblacion, acrecentando ast las posibili- 
dades de fecundacion, y esto habria 
seleccionado un mayor control nervioso 
y endocrino. Finalmente, la separacion 
del celoma en una serie de comparti- 
mentos por septos (metamerismo) 
aumentaria la eficacia cxcavadora v haria 
posible los movimientos in depend ientes 
y separados entre los distintos metame¬ 
ros, como se ha mencionado en el pro¬ 
logo de este capitulo. Los movimientos 
independientes de los metameros en clife- 


rentes partes del cuerpo, determinarian 
el valor selective) cle un sistema nervioso 
mas complicado para el control de los 
movimientos. y habrian conducido a la 
elaboracion del sistema nervioso central, 

Filogenia y radiacion 

ADAPTATIVA 

Filogenia 

Hay tantas semejanzas en el desarrollo ini- 
cial de los moluscos, los an el id os y los 
artropoclos primitive>s, cjue a penas existen 
dudas respecto a sus estrechas interrela- 
ciones. Aparcntemente, estos ires fllos fur- 
man un grupo hernia no de los platelmin- 



Poliquetos 



Oligoquetos 


Anelidos ■ ■ 

—. . Clilelados 



Acantobdelidos Branquiobdelidos Hirudineos 


Anillos superficiales 
Ventosa posterior 
Tendencia a la reduccibn de septos 


Antecesor comun de la rama 
anblido-artropodo 
(semejante a un gusano. 

metamerico. con 
mesodermo a partir de la 
celula embrionaria 4d) 



34 metameros 


Desaparicibn de las sedas remanentes 
Ventosa anterior 


-Clitelo 

- Desarrollo directo 
• Hermafroditismo 


• Sedas epidermicas pareadas 
* Cabeza anelidiana 


- Tendencia a un numero fijo de metameros 
- Sistema reproducer permanente, diferenciado 


Figura 18-23 


Cladrograma de los anelidos en el que se muestra la aparicion de los caracteres derivados compartidos que especifican los cinco grupos 
monofileticos (basado en Brusca and Brusca, 1990). Los Acantobdelidos y los Branquiobdelidos son dos pequenos grupos expuestos 
brevemente en la nota al margen en la p. 371. Brusca y Brusca situan ambos grupos, junto con los Hirudineos («verdaderas» sanguijuelas), en un 
unico taxon. Esta rama tiene varias sinapomorfias: tendencia a la reduccion de los septos, aparicion de una ventosa posterior y division de los 
segmentos del cuerpo por anillos superficiales. Hay que destacar tambien que, de acuerdo a este esquema, los oligoquetos no tienen 
sinapomorfias que les definan, es decir, solo estan definidos por la retencion de plesiomorfias (caracteres primitives conservados, p. 202), y asi el 
grupo puede ser parafiletico. 


Fuente: Modificado de R. C. Brusca andG. J. Brusca, Invertebrates. Sinauer Associates, Inc., Sunderland, MA . 1990. 
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tos. Muchos anelidos y moluscos marine>s 
tienen una embriogencsis precoz tlpica de 
proiostomos, en com tin con algunos pla- 
lelminlos marinos, 1<> que posiblemente 
sea una earacteristica plesiomorfica com- 
partida (p. 202). Los anelidos comparten 
con los artropodos una cuticula extern a 
secretada y tienen un sistema nervioso 
similar: los apentlices laterales (parapo- 
dios) de muchos anelidos marinos son 
seme jantes a los a pend ices de ciertos 
artropodos con otros caracteres primili- 
vos. De cuakjuier inodo, el aspecto mas 
impoiiante probablemenle estriba en el 
modelo metamerico de la estructura cor¬ 
poral de anelidos y artropodos. 

,-Quc podemos deducir respecto del 
antecesor coniun de los anelidos? Lsto ha 
sido motive) de un largo y continue) deba¬ 
te. Li mayona de las hipotesis sobre el 
origt*n de los anelidos ban asumido cjue 
el metanierismo aparecio en conexion 
con el desarrollo de los a pen cl ices late¬ 
ral?* (parapodios), semejantes a los de 
las poliquetos. No obstante, el cuerpo de 
los oligoquetos esta adaptado a la exca¬ 
vation errante en cl sustrato. con un 
movimiento peristaltico que es de gran 
utilidad para un celoma metamerico. Por 
otro lado. los policjnetos con parapodios 
bien desarrollados estan generalmente 
adaptados a la natat ion y a airastrarse en 
un medio demasiado liejuido para una 
locomotion peristaltica eficaz. Antique 
[os parapodios no impiden tal locomo- 
cion, haccn poco por favoreccrla. con lo 
que parece probable tjue se hayan desa- 
nolladocomo una adaptation para nadar. 
A pesar tie t[ue los poliquetos son mas 


primitivos en ciertos aspect os. como su 
sistema reprtxl actor. algunos autores han 
opinado t|ue los anelidos ancestrales fue- 
ron mas semejantes a los oligoqueLos en 
el conjunto de la estructura corporal y 
que estos dieron lugar a los poliquetos 
y las sanguijuelas. bis sanguijuelas estan 
estrechamente relacionadas con los oli 
g< xjuetos, pero se ban a part a do un poco 
tie el los tlebitlo a una exist encia natla 
doni. y al abantlono tie un modo de vida 
excavatlor. Ksta interrelat ion se muestra 
en el clatlograma tie la L’igura 18-23. 

RaDIACION adafiativa 

Los anelidos son un gmpo antiguo tjut* 
ban experimentado una exlensa ratlin 
cion adaptaliva. La estructura basica del 
cuerpo. pailicularmente hi tie los poli 
cjuetos, acumula motlificaciones conti 
mias. Como gusanos marinos, los poli 
cjuetos ocupan una amplia variedad de 
habitat en un medio que no es ni ftsica 
ni fisiologicamcnte exigente. A diferen 
cia tie las lombrices tie lierra. cuyo medio 
impone una estricta exigent ia selfdiva 
lisica y fisiologica. los poliquetos han 
tenido libertad pant experimentar. y asi 
han alcanzatlo una extensa gama tie 
caractcristicas adaptativas. 

l n rasgo adaptativo basico en la evo 
lucion tie los anelidos es su disposit ion 
sc | natla. de la que resultan t om pa crimen- 
tos celomaticos llenos tie liquitlo. La pre 
sion del liquitlo en esros com parti memos 
es ulilizada como esqueleto hidrostalico 
en movimiento* precisos. como excavar 
o natlar. Lara tlexionar, acortar y alargar 


el cuerpo cuentan con jxxJerosos muscu- 
kxs circulares y longitudinales. 

Hay una amplia variacion tie atlap- 
tacione.s aliment arias, tlesde la faring? 
suctora tie los oligoquetos y las mantli- 
bulas cjuitinosas de los poliquetos car- 
nivoros a los tentaculos especializados 
y radiolas tie los que se alimentan de 
pam'culas. 

I’n los poliquetos. los parapodios se 
han adaptado a diversas formas y fun- 
ciones, principalmente para la respira- 
cion y la locomotion. 

Kn las sanguijuelas. muchas adapta- 
ciones como las ventosas. las mantlibu- 
las cortantes. la faringe suctora. el intes- 
tino distensible y ia production tie 
himtlina, estan relacionadas con sus habi- 
tos depredadores y hematofagos. 


Los hrnnquiolxlclidos, un gmpo tie 
pequenos anelidos que son parasitos o 
con lens*, lies de cangrejos, muestra n 
semejanzas con los oligoquetos y las 
sanguijuelas; se ineluyen aqui entre los 
oligotjuelos, pero algunos autores los 
confide ran como una tlase 
independiente Tienen 1 i o IS 
segmentos y llevan una ventosa celalica. 
Acanthohrfclkt , un genero tie 
sanguijuelas, ticne algunas caraeieristicas 
de sanguijuelas y olns tie oligcxjuetos: a 
veces se sepuran tie las demas 
sanguijuelas en una clase especial, 
Acaniohtlelitlos, (jue t aiaclerislicjiucnte 
tienen 27 metameros set las en los einco 
primeros segmentos y carccen de 
ventosa oral. 


ClASIFK U I<>\ l>M 
MIX) Am.lidos 

Li dasil'icacion superior de los anelidos 
esta hasatla principalmente en la 
present ia o auseni ia tie parapodios, 
sell.is y otras caracteristicas mortolugicas. 
Dehido a t|ue los oligoquetos e 
hinitlineos (sanguijuelas) llevan clitelo, se 
les agrupa a menudo bajo la 
denomination Clitvllula. y a sus 
mtemhros se les conoce como dilelados. 
Foroiro latlo, y dado <|ue los oligotjuetos 
v los poliquclos poseen setlas. algunos 
autores los siuum juntos en un gmpo 
llanintln Chaetopnda (Quetopodns) < L. 
ebaeia. certla. del G chaile. pelo largo + 
pints, Junius, pie) 


(‘last* Poliquetos (G. polys iiuithos + 
cbaitc. pelo largo). Principalmente 
marinos; cahe/a dilerenciada ton ojos y 
tentaculos; la mayona de los segmentos 
con parapodios tapendice* laterales) con 
penachos tie nun has setlas. sin clitelo; 
sexos generalmente separados gonadas 
transitorias; en algunos reproduction 
asexual por geinacion; por lo general con 
larva irotofora. principalmente marinos 
Ljemplos: Xcrcts. Aphnxhtv, Clycem. 
Atvnicolct. Cbnetoptems. .1 nipbitrite. 

Cinse Oligoquetos (G. o!ii>os. pocos 
cbtiite, pelo largo). Cuerpo con 
segmentat ion cnnspicua; numero de 
segmentos variable, ptxas setlas j^or 
metamero; sin parapodios; sin cabezu; 
celoma espacioso y genera I inenle divitlitlo 


por sept os intersegment a rios; 
hermafroditas; desarrollo directo, sin larva, 
l^rincipaliuenic terresires y dulciacuieolas. 
Ljemplos: Lttnibrkus. Stvlavui, Aeolosoma, 
TubifiW 

Clase Hinulineos iI. bin/do 
sanguijuela +■ ca, carat terizado por): 
sanguijuelas Cuerpo con numero lijo 
de segmentos (normalmente .Vi: 17 6 M 
en algunos grupos) con muchos anillos; 
generalmente con ventosas oral y 
posterior, con clitelo. sin parapodios: sin 
setlas (excepto en .■!< (intbnbdMih 
celoma oblilerado por lejitlo conjuntivo y 
musculalura; desarrollo di recto; 
hermafroditas; terrestrev tlulciacuio »la> y 
marinos Ljcmplos; ilirudo, PlacohdcUti, 
Macrobdi'Ua. 
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Parte III. Diversiilad tie la vitla animal 


Resume n 


HI filo Anelidos cs un gran grupo cosmopoli- 
ta. que incluye Ins poliquelos marinos, las 
lombrites dc tierra. los oligoquetos de agua 
(In Ice y las sanguijuclas. Sin duda, la innova- 
cion ^structural mas important^. fundamental 
cn la diversificacion de estc gntpo, es cl meta- 
mcrismo: la division del cucrpo cn una scric 
dc segmentos similares, cada uno dc los cua- 
Ics contienc diversos organos y sistemas cn 
una disposition repetida Kn los anelidos el 
cclonia csta muy desarrollado. y esto. junto 
con la disposicion dc compariimentos llcnos 
tie liquido y una nnisculatura corporal bien 
desarrollada. constituye un eficaz est|ueleto 
hidrostatico para una excavation pret isa. y 
movimientos tie natation. Los artropodos pre- 
sentan cspeciali/aeiones mclamericas adicio- 
nales. quo se traiaran cn los ires prbximos 
capitulos. 

Los Poliquelos const it uven la mayor dase 
tic los anelidos y son casi lotlos marinos. Cada 
segmenro tiene un par de paraptxlios que lie- 
van niuchas sodas. Los paraptxlios muesiran 
una gran varietlad de adaptacioncs enirc los 


polk|uetos, entre las que se incluyen especiali- 
zaciones para la natation, respiration, eulebreo, 
mantenimiento tie la position en la galena. 
lx)inlx*o de agua a iraves tie la galena y cotno 
drganos accesorios para la alimentation Algu- 
nos st>n principalmente depretladores v tienen 
una faringc protractil ct>n mandibulas. Otros 
politjuctos rara vez abandonan las galenas o 
tubos cn los (juc viven. Hnlrc U^s miembros tic 
cstc grupo aparccen varios ii|x>s dc alimenta¬ 
tion por filtnicion o detritivoros. Los |X>liquc- 
los son dioicos. tienen un sistema reproductor 
priinilivo. carecen tic clitelo, la leamdac ion cs 
externa y tienen larval trocolbra. 

Li clase Oligoquetos induce las lombri- 
ces tie tierra v much as formas de agua tlulce; 
tienen un pet|ueno niimert) tie setlas por seg- 
mento (comparatlo con los jioliquetas) y care- 
ten dc paraptxlios. Tienen un sistema circu- 
latorio terra do y el vaso dorsal cs cl principal 
organo bombcatlor. Kn casi lotlos los nieta- 
meros hay un par tie nefritlios. Las lombriccs 
dc tierra present an cl sistema nervioso tipico 
antiidiano: un cerebro dorsal conectatlo a un 


tloble cordon nerv ioso ventral, que recorre el 
cucrpo del animal, con ganglios segnientarios. 
L>s oligoquetos son hermalroditas y practican 
la IccLintlacion cruzada. HI clitelo tiene un 
importantc pa pel en la reproduction; inter- 
vicne cn la secretion tic tnoco que rodca a 
los gusanos durante la copula y cn la secre¬ 
tion del capullo que rccibc los huevos y el 
esperma. dentro del cual transcurre cl desa- 
rrollo embrionario. Del capullo sale un gusa- 
no pcqueno. juvcnil. 

Las sanguijuclas (clast* I lirudmeos) son 
principalmente dulciacukolas, aun<|uc unas 
pocas son marinas v otras terrestres Por lo 
general se alimcntan tic liquidos, pero muchas 
son dcprcdatloras. alguna.s parasilas tempo- 
rales y unas pocas parasilas permanenles, Las 
sanguijuclas son herniafrodilas y se reprtxlu- 
cen tie una mancra semejante a las oligoque- 
tos, con fecuntlacion cruzada y formation de 
un capullo por el clitelo. 

Las pruebas cmbriologicas apoyan una 
interrelation filogenetica tie los anelidos con 
los moluscos y los artropodos. 


Cnestionario 


1. (idut* caracteristicas tlisiingucn al filo 
Anelidos tie los otros lllos? 

2. Diferencie entre las clases tlel filo 
Anelidt)s. 

3. Descrilxi el motlelo tie organization 
anelitliano. induyendo la pared tlel 
cuerpo, los segmennxs, el celoma y sus 
compariimentos y cl revestimienit> 

t elomalico. 

i llxpliquc tie tjtie mtxlo el esqueleto 
hidrostatico ayuda a los anelidos en la 
excavation. ;Cbmo aumenta cl 
meiamerismo la cbcacia excavadora? 

5. Describa al mcnos ires formas tie 
conseguir cl alimento los policjuctos. 


6. Dcfina cada uno tie los siguientes 
lerminos: proslomio. peristomio. 
pigidio. ratliolas. parapcxlio. 
neuropot Iio, notopotlio. 

7. Kxplique la luncion dc las .siguientes 
cstructuras: faringc. glatululas calcilcRis, 
buche. molieja. tiflosol, tejido 
doragogeno. 

8. Describa las siguientes t aracteristieas en 
cada una tie las clases tie anelidos: 
sistema circulatorio. sistema nervioso. 
sistema cxcrelor. 

9. Describa las funcioncs tlel clitelo y tlel 
capullo. 

10 . Cuales son las diferencias generates 


entre los oligoquetos tie agua tlulce y 
las lombrites de tierra? 

11. Describa las maneras tie conseguir d 
alimento las sanguijuclas. 

12. /Curies son las principalcs difercncias 
en la reproduction y el tlesarrollo entre 
las tres clases de anelidos? 

13. <Cual fue el significatlo evolutive) del 
meiamerismo v del celoma en sus 
poseedorcs mas primilivos? 

I i. /Cuales son las relaciones filogcneticas 
entre los moluscos, los anelidos y los 
artrbpodos? jCiull es la evitlencia tie 
estas i nterre lac it >ncs? 


i 1 t> 1 i ogra £ l 


Vease tambien la Hibliografia general tie la 

Parte 111, p. 631. 

Conniff. U. 1987 Lite little suckers have 
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extensas c/at es para la identificat ion 

Hartman. O. 1969. Atlas ot the sendetariale 
polychaetous annelids from 
(California. Los Angeles. I Diversity of 
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describe* el esjK’Ctacnlar 
enjambramiento de los u{it toe os de 
Odontosyllis enopla de Belize durante 
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tercera y atari a despues de la l una 
lfen a 
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neurobiology of feeding in leeches. Sci. 
Am 258:98*130 (June) Hi 
comporiam iento alimentario de las 
saniptijnelas es con/mlado por un 
unico neurolransmisor fserotonina), 












Los artropodos 

Filo Artropodos 
Filo Trilobites 
Subfilo Quelicerados 


\ aa cora/a completa 

a*un momenro, en algun lugar del periodo Precambrico, 
alugarun importance acontecimienio en la evolution de la 
btnla Tierra. La cuticula blanda. en un antecesor de los 
pales que hoy denominamos artropodos, se endured6 por 
idepfoito adicional de protemas y de un polisacarido 
■doquitina. El exoesqueleto cuticular proporciond ciena 
Prcd6n trente a los depredadores y otros peligros 
" nuales, y dotd a sus poseedores de un formidable 
.fjunto de otras vemajas selectivas. Por descontado. la coraza 
podia estar endurecida de manera uniforme; el animal seria 
incapaz de moverse coino el lenaclor de hojaiata en FI 
k&deOz. Se separaron porciones de cuticula endurecida y 
tecellas quedaron partes finas y Ilexihies que dieron lugar a 
Bseulacioncs. El exoesqueleto cuticular tuvo un enonne 
cftjroil evolutivo. Lis expansiones articuladas de cada 
rumero dieron lugar a los apendices. 

Una ve/ luibo evolucionado la cuticula endurecida, o 
ss 2l mismo tiempo, se necesitaron otros muchos cambios 


en el cuerpo de los proto-aitropodos. Para permitir el 
crecimiento fue necesario una serie de mudas de la cuticula, lo 
que requirio un control hormonal. La funcion hidro.statica de 
los compartimentos celomaticos desaparecid, llevando a una 
reduccion del celoma y a su sustitucion por un sistema de 
senos Oiemocele). Desaparccieron los cilios moviles. Estos 
cambios y a otros mas son conocidos como «artropodizacion». 
Algunos zoologos argumentan que todos los cambios en la 
artropodizacion son consecuencia del desarrollo de un 
exoesqueleto cuticular. Si varios antecesores semejantes a los 
anelidos tuvieron un exoesqueleto cuticular que evoluciond 
independientemente. habrian desarrollado de forma 
independiente el conjunto identico de caracteres que 
asociamos con la artropodizacion. El inmenso filo que 
denominamos Artropodos seria en realidad polifiletico. 

No obstante, nosotros coincidimos con otros zoologo.s que 
consideran que el peso de la evidencia apoya el estaius de un 
filo unico. ■* 
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POSICION EN EL REINO ANIMAL 

1. Las caracteristicas derivadus 
compart klus indican que los anelidos y 
los artropodos evolutions! ron a partir 
tie una linen cle prolostomos 
celomados y segmontatlos, con 
segmentaci6n espinil y desarrollo en 
mosaico. 

2. La evolucion del exoesqueleto 
aiiicular duro Cue seguitla o 
acompanada por la a rtropod izacion. 
que supone la perdida de los septos; 
desarrollo de un hemoceie y 
desaparicion de un sistema circulatorio 
cerrado; a pend ices articulados; 

tra ns formation de los mfisculos de la 
pared del cuerpo para insertarse en la 
cuiicula. 

3. De manera sernejanie a los anelidos, 
los artropodos tienen un metamerismo 
conspicuo, aunque sus metameros 
tienen una mayor varied ad y se 
ugrupan mas con fines de 

especial izacion; de la especial izacion 
de los apendices, con una destacuda 
division del trabajo. resulla una gran 
varied ad de fund ones. 

Aportaciones biologicas 

1. La ccfalizaciAn se hace mas 
pronunciada, con la central izacion de 
ganglios lusionados y organos 
sensoriales en la cabeza. 

2. Comparados con los anelidos, los 


Filo Artropodos 

El filo Artropodos (G. arthnm . union + 
pons, podo , pie) es el mas extenso del 
Reino Animal, comprendiendo mas de 
las ties cuartas partes de las especies 
conocidas. Se ban registrado unas nove- 
cientas mil especies y, posiblemente, 
queden por identificar muchas mas. No 
obstante, segiin los estudios realizados 
sobre la fauna de insectos en el dosel 
de la selva tropical se puede estimar 
que el numero de especies sin describir 
es mucho mas elevado. Los artropodos 
incluyen araftas, escorpiones, garrapa- 
tas, acaros, crustaceos, milpiAs, deni- 
pies, insectos y algunos otros. Ademas, 
existe un rico registro fosil, que se 


metameros estan nils especializados 
para diversos fines, constituyendo 
grupos funcionales (tagmosis). 

3- La presencia de apendices pares 
articulados diversificados para distintos 
usos produce una mayor 
adaplabilidad. 

4. La locomotion es por musculos 
exlrinsecos de las pa tas, en contraste 
con la musculutura corporal de los 
anelidos. Los musculos estriados 
confieren raj)idez de movimienio. 

5. Aunque la quitina se encuentra en 
unos pocos grupos que no son 
artropodos. su utilidad esta mas 
desarroilada en estos. El 
exoesqueleto cuticular con quitina 
es una gran innovaciAn y hace 
posible una ampiia gama de 
adaptaciones. 

6. Las traqueas representn un 
tnecanismo de respiration mas eficaz 
quo el de la mayor paite de los 
invertebra dos. 

7. El tLibo digestivo muestra una mayor 
especializacion. por tener dientes 
quitinosos, compartimentos y osiculos 
gastricos. 

8. Los modclos de comporiamiento son 
mucho mas complejos que los de la 
mayoria de los invertebrados, con una 
incidencia mas ampiia en la 
organization social. 

9. Muehos artropodos tienen aspeetos y 
coloraciones protectores bien 
desarrollados. 


extiende clesde el nitty remote periodo 
Precflmbrico. 

Los artropodos son protostomos 
eucelomados con sistemas de organos 
bien desarrollados, y comparten con los 
anelidos el caracter de una metameria 
patente, 

Los artropodos tienen un exoesque¬ 
leto que contiene quitina, y su modelo 
primilivo es el de una serie lineal de 
metameros similares, cada uno con un 
par de apendices articulados. Sin embar¬ 
go, el modelo de metameros y apendices 
varia enormemente en el filo. Hay tma 
lendencia a la combination o fusion de 
metameros en grupos funcionales deno- 
minados tagmas, para fttneiones espe¬ 
cial izadas. Con frecuencia, los apendices 


se especializan y dil'crencian para una 
marcada division del trabajo. 

Aunque algunos artropodos superan 
los 60 cm de longitud, la mayor parte de 
el los estan muy por debajo de esta cifra. 
El de mayor tamano es el cangrejo japo¬ 
nes Macrocbeira (G. mcikros , grande + 
choir, mano) que tiene 4 m de enverga- 
dura; el de menor tamano es el fleam 
parflsito Demodex (G. demos, cuerpo + 
dex, un gtisano de la madera), que tiene 
menos de 0,1 mm de largo. 

Los artropodos generalmente son 
animates activos y vigorosos. Teniendo 
en cuenta su gran abundancia y ampiia 
distribution ecologica, asi como tarn* 
bien su gran numero de especies, nin- 
gun otro grupo de animales supera su 
diversidad. 

Aunque los artropodos compiten con 
el homhre por el alimento, y propagan 
graves enfermedades, son esenciales en 
la polinizacion de muchas plantas ali- 
menticias. Tambien sirven como alimen¬ 
to, proporcionan medicamentos y colo* 
ranies y fabrican productos utiles como 
seda, miel y cera. 

Los artropodos estan mas ampiia y 
densamente distribuidos por todas las 
regiones de la Tierra que los represen- 
tantes de cualquier otro filo. Se cncuen- 
iran en todos los tipos de ambientes, 
desdc los tropicos hasta muy al interior 
de las zonas polares None y Sur. Distinj 
tas especies estan adaptadas a viviren el 
aire, en la tierra, en aguas marinas, said- 
bres o clulces, y en, o sobre plantas y 
otros animales. Algunas especies viven 
en lugares donde ningiin otro animal 
podna sobrevivir. 

Aunque en este vasto grupo aparecen 
todos los tipos de alimentacion —carni- 
voros, omnlvoros y simbionles-, la mayoJ 
iia de los artropodos son herbivoros. Casi 
(exJos los que son acuaticos dependen de 
las algas para su nutrition, y la mayoria 
de las formas terrestres viven principal- 
men te sobre plantas. En cuanto a diver¬ 
sidad en la distribucion ecologica. los 
artropodos no tienen rival. 

Trataremos los filos Trilobites (todos 
extintos) y Quelicerados en este capitu- 
lo, y en los capitulos siguientes los sub- 
filos Crustaceos y UnirrSmeos (ver clast- 
ficacion de los Artropodos en la p. 384). 
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CARAClTKiSl KAS DEL 

fox) Artr6i*odos 

1. Simetria bilateral; cuerpo metamerico 
dividick) en tagmas cjue comprenclen 
eabeza y troneo; eabeza, torax y 
abdomen; o cefalotorax y abdomen. 

2 Apdndices ardculados; 
primitivamente un par por meuimero. 
pero con freaiencia su numero sc 
reduce; a menudo, los upend ices sc 
modifican para funciones 
especializadas. 

3 Exoesqueleto cuticular que contiene 
proteinas, Hpidos, quiiina y, con 
freaiencia, carbonate) ealcico; es 
secretado por la epidermis subyacente 
y se renueva a intervales (muda). 

i Slstema muscular complejo que se 
fija en el exoesqueleto, con musculos 
cstrlados para acciones rapidas, 
musculos lisos para los organos 
viscerales; sin cilios. 

5. Celoma reducido en el adulto; la 
mayor pane de la cavidad del cuerpo 
es un hemocele (senos o espacios en 
los tejidos) lleno de sangre. 

6 Slstema digestive) completo; partes 
bucales modificadas a partir de 
apendices y atlaptadas a diferentes 
metodos de alimentaeion. 

7 Sistema clrculatorlo ablerto, con un 


^POR QUE HAN TEN1DO UN 
EXITO TAN GRANDE LOS 
ARTROPODOS? 

E.ste filo ha logrado una enorme diversi- 
dad. numero de es pedes, amplia distri- 
bucion, variedad de habitat, costumbres 
alimentarias y poder adaptativo ante con- 
diciones cambiantes, A conti nuacion se 
resumen brevemente algunos de los 
esquemas estructurales y fisiologicos que 
les han sido utiles. 

1. Exoesqueleto muy adaptable. 

Los art ro pod os poseen un exoesqueleto 
que les proporciona una gran protection 
pero sin sacrificar la movilidad. Este exo- 
esqueleto es la cuticula, una cubierta 
externa secretada por la epidermis sub- 
vacente. La cuticula comprende una grue- 
sa procuticula interna y una epicuti- 
cula externa relativamente mas fina. La 
procuticula esta dividida en exocuticu- 
la secretada antes de la muda. y endo- 
cutlcula secretada despues de la muda. 
Ante capas de la procuticula contienen 
quitina unida a proteinas. La quitina es 


cora7x>n contractll dorsal, arterias y 
hemocele (senos sanguineus). 

8. Kespiracion por la superficie del 
cuerpo, branquias, traqueas (uibos 
de aire) o pulinones en libro. 

9. Glflndulas excretoras pares 
denominadas glandulas coxales, 
antenales o maxilarcs en algunos. 
homologas del sistema nefridial de los 
anclidos; algunos con otros organos 
excrete>res denominados tubos de 
Malpigio. 

10. Sistema nervioso segun modelo 
anelicllano con un cerebro dorsal 
conectado por un anillo alrededor del 
esofago a una doble cadena neiviosa 
de ganglios venlrales; en algunas 
especies. fusion de ganglios; organos 
sensoriales bien desarrollados. 

11. Normalmente sexos separados. con 
organos reproductores pares y 
conductos: por lo general con 
fecundacion interna: oviparos u 
ovoyiviparos; a menudo con 
nietamorfosLs; en algunos 
paitenogenesis. 

ComparaciDn III- LOS 

ARIROIH)I)OS CON LOS ANELIDOS 

Las semejanzas entre los artropodos y los 

anelidos son las siguientes: 


un polisacariclo nitrogenado. flexible, 
resistente e insoluble en agua. alcalis y 
acidos debiles. De esta manera. la procu¬ 
ticula no solo es flexible y ligera sino que 
tambien proporciona protection, particu- 
larmente contra la deshidratacion. En 
algunos crustaceos la quitina puede cons- 
tituir hasta un 60 u 80% de la procuticu- 
la, pero en insectos probablemente no 
supera el 40% (el resto es protetna). En la 
mayor parte de los crustaceos la procuti¬ 
cula estfi tambien impregnada con sales 
calclcas, que reducen su flexibilidad. En 
el duro caparazon de las langostas y los 
cangrejos, por ejemplo, esta calcification 
es extrema. La epicuticula externa se corn- 
pone de proteinas y llpidos; las proteinas 
se estabilizan y endurecen por un proce- 
so de curtido, lo c[ite representa una pro¬ 
tects adicional. Tanto la endocutlcula 
como la epicuticula son laminares, es 
decir, cada una de ellas se compone de 
varias capas (Figura 32-1, p. 636). 

La cuticula puede ser blanda y per¬ 
meable o formal* una verdadera cubieita 
acorazada. Entre los segmentos del cuer- 


1. Segmentacion externa marcatla. 

2. Disposition segmentaria de los 
musculos. 

3. Cordon nervioso ventral con ganglios 
distribuidos metamericamente y 
ganglios cerebroitleos dorsalcs. 

4. Segmentacion espiral (en algunos 
artropodos). 

Los artropodos se diferencian de los 

anelidos en las siguientes 

caracreristicas: 

1. Numero fljo de segmentos (en adultos). 

2. General tnente carecen de sepios 
intersegmentarios. 

3. Tagmatizacion marcatla (comparada 
con la tagmatizacion limitatla de los 
anclidos). 

4. Cavidad celoinatica reducida; la 
cavidad principal del cuerpo es un 
hemocele. 

5. Sistema circulatorio abierto (lagunar). 

6. Mecanisirtos especiales (branquias, 
traqueas. pulinones en libro) para la 
respiracion. 

7. Exoesqueleto con quitina. 

8. Apendices articulados. 

9. Ojos compuestos (tambien presentes 
en unos pocos anelidos) y otros 
6rganos sensoriales bien desarrollados. 

10. Ausencia de cilios. 


po y entre los segmentos de los apendi¬ 
ces, la cuticula es fina y flexible, crean- 
do uniones moviles y permiliendo la 
libertad de movimientos. En los crusta¬ 
ceos y en los insectos la cuticula forma 
entrantes (apodemas) que sirven para la 
insertion de la musculatura. Puede tam¬ 
bien tapizar el digestive) anterior y el pos¬ 
terior, recubrir y reforzar las traqueas, 
estar adaptada para piezas bucales cor- 
tantes, organos sensoriales, organos copu- 
ladores y eslructuras ornamentales. Real- 
mente es un material con una gran 
capacidad de adaptacion. 

El exoesqueleto cuticular no distensi¬ 
ble impone, sin embargo, una serie de 
importantes limitaciones al crecimiento. 
Para crecer, un artropodo tiene que 
nuitiar su cubierta externa a interval los y 
formar una mayor -un proceso llamado 
ecdisls o muda- . Los artropodos mudan 
de cuatro a siete veces antes de alcanzar 
el estado adulto. y algunos continuan 
mudando despues cle ello. Un exoes¬ 
queleto es tambien relativamente pesa- 
do, y se liace proporcionalmente afm mas 
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pesadocon el aumenio de tamarto. Esto 
tiende a limitar el tamano definitive) del 
cuerpo. 

2. Segmentacion y apendices para 
una Locomocion mas eficaz. Tfpica- 
mente cad a me la me ro I leva un par de 
apendices articulados, aunque esta dis¬ 
position sc modifica a menudo con seg- 
mentos y apendices especializados para 
funciones adaptativas. Las patas articula- 
das son. basicamente, palancas huecas 
Cjue se mu even media nte muscnlos inter- 
nos. la mayoria de los cuales son estria- 
dos para una action rap id a. Los apendi¬ 
ces articulados pueden tener pelos 
sensitivos, y pueden estar modificados y 
adaptados para funciones sen so dales, 
ca pi Lira de alimento. march a rapitla y efi¬ 
caz. y na lac ion. 

3. Aire conducido directamente a 
las celulas. La mayoria de los ariropo- 
dos terrestres lienen un sistema traqueal 
muy eficaz, con tubos conduct ores de 
a ire que liberan directamente oxigeno a 
los lejidos y las celulas. y hacen posible 
un ritmo metabolico alto. Este sislema 
tambien tiende a limitar el tamano del 
cuerpo. Los artropodos acuaticos respi- 
ran principalmente por alguna forma tie 
branquia que re.suIta bastante eficaz. 

4. Organos sensoriales muy desa- 
rrollados. May una gran variedad de 
organos sensoriales. desde el ojo com- 
puesto (en mosaico) a los relacionatlos 
con el tacto, el olfato, el oftlo, el ecjuili- 
brio. la perception quimica v otros. De 
esta manera los artropodos son aleilatlos 
de lo que sucede en su entorno. 

5. Patrones de comportamiento 
complejos. Los artropodos superan a la 
mayor parte de los in vertebra dos en 
cuanto a la com pi ej id ad y organization 
de sus actividades. La conducta innata 
(no aprendida) conlrola. intlutlablemen- 
te. mucho tie lo que hacen, pero el 
aprendizaje tambien tiene una pane muy 
importance en la vida tie much os tie 
ellos. 

6. Uso de diversos recursos por 
medio de la metamorfosis. Muchos 
artropodos pasan por cambios en su 
metamorfosis. incluyendo una forma lar- 
varia con una estructura muy dil'erente a 
la del adu 1 to. A menudo, la forma larva- 
ria esta adaptada a un tipo de alimenta¬ 
tion distinto a la del adulto y ocupa un 
habitat diferente, con lo cual la compe¬ 
tence dentro de la especie es menor. 


SUBFILO TRILOBITES 

Los trilobites posiblemente se originaron 
antes del Cambrico, en ti que florecie- 
ron. Se extinguieron hace unos 200 millo- 
nes de a nos. pero abundaron durante los 
periodos Cambrico y Ortlovicico. Su 
nornbre hace referenda a la forma trilo- 
bulatla del cuerpo, debida a un par de 
surcos longitudinales. Fueron animales 
bentonicos. probablemente carroneros 
(Figura 19-1A). La mayoria potlian enro- 
llarse como las coch ini lias de h timed ad 
y luvieron de 2 a 67 cm de longitud. 



B 

Figura 19-1 

Fosiles de artropodos primitivos. 

A, Trilobites fosiles, vista dorsal. Estos 
animales abundaron en el Cambrico 
Medio. B, Euripteridos fosiles. Los 
euripteridos florecieron en Europa y 
Norteamerica desde el Ordovicico al 
Permico. 


El exoesqucleto contenia quitina, 
endurecida en algunas partes porcarho- 
nato calcico. Hi cuerpo comprendia tres 
tagmas: cabeza, torax y pigidio. La cahe- 
za era una pieza unica, pero mostraba 
signos de segmentation precede nte; ti 
torax tenia un niimero variable de meta¬ 
men )s. y los met a men >s del ext re mo pos¬ 
terior eslaban fusionatlos en una lamina. 
Mi cabeza llevaba un par tie antenas, ojas 
compuestos, boca y cuatro pares de 
apendices articulados. Cad a metamero 
del cuerpo, excepto el ultimo, tambien 
present aba un par tie apendices birra- 
ineos (con dos ramus). I'na tie las ramas 
tenia una hilera tie fi la memos que pudie- 
ron haberle servitlo de branejuias. 

SUBFILO QUEUCERADOS 

l.os artropodos qutiicerados constituyen 
un grupo antiguo que intiuye los euiiptc- 
ridos (extintos). los cangrejos caceroia. las 
a ran as, las garra patas y los a caros, los 
escorpiones y las aranas tie mar. Se ca rat¬ 
ter izan por tener seis pares de apendices: 
un par cle qutiiceros, un par tie pedipal- 
pos y cuatro pares tie patas marchadoras 
(un par tie queliceros y cinco pares de 
patas marchadoras en los cangrejos cace¬ 
roia). Carecen de mandibulas y antenas, 
La mayor parte de los quelicerados suc- 
cionan lkjiiidos alimenticios tie sus presas, 

Clase Merostomados 

Esta clase esta representada por los curip- 
teridos (hoy totlos extintos) y los xilosu- 
ros o cangrejos caceroia. un grupo anti¬ 
guo cjue en ocasiones es calificado como 
«fosiles vivientes*. 

Subclase Euripteridos 

Los euripteridos o escorpiones tie agua 
gigantes (Figura 19-Mi) fueron los mayo- 
res de lotlos los artropodos fosiles. algu- 
nos alcanzaron una longitud de 3 m. Sus 
fosiles se encuentran en roc as desde los 
periodos Ortlovicico al Fermico. Tuvie- 
ron much as semejanzas con los cangre¬ 
jos caceroia marinos (Figura 19-2) y tam¬ 
bien con los escorpiones, su contrapartida 
rerrestre. La cabeza tenia seis segmentos 
fusion a dos, ojos simples y compu estos, 
y seis pares tie a pentl ices. El abdomen 
poseia 12 segmentos v un telson en for¬ 
ma de pincho. 
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Figura 19-2 

A, Vista dorsal del cangrejo cacerola Limulus (clase Merostomados). Alcanzan 0,5 m de longitud. B, Vista ventral. 


Branquias 


Existed distintas interpretaciones res- 
pecto a sus primitivos habitat. Algunos 
crecn que los euripteridos se desarrolla- 
ron principalmente en aguas dukes, 
mientras que otros sostienen que proce- 
dian de aguas salobres. 

Subclase Xifosuridos: 
cangrejos cacerola 

Ltjs xifosuridos son un antiguo gmpo man* 
no que data del Cambrico. hi cangrejo 
cacerola eomiin Limulus { L. limus , sesga- 
do) (Figura 19-2) no ha cambiado practi- 
camente desde el Triasico. Solo sobrevi- 
ven hoy tres generos (con cinco especies): 
Limnlus> que vive en aguas someras a lo 
largo de las costas atlanticas de Nortea- 
meriai: CarcinoscorpUts (G. karkinas , can¬ 
grejo + skotpion, escorpion), a lo largo de 
h costa sur del Japon, y Tacbypleus (G. 
tacbys. veloz + pleutes, marinero), en las 
Indias orient ales y a lo largo de las costas 
del sur de Asia. Normalmente viven en 
aguas someras. 

Los xifosuridos tienen un caparazon 
(escudo dorsal duro) en forma de herra- 
dura. sin segmentar, y un abdomen ancho 
que riene un teison largo, o pieza cau¬ 
dal. FI cefalotorax lleva cinco pares de 
patas marchadoras y un par de quelice- 
ros. mientras que el abdomen tiene seis 
pares de a pen dices anchos y delgados, 
fusionados en la linea media (Figura 19- 
2. Sohre alguno de los apendices abdo¬ 
minal es aparecen branquias en libro 
(branquias planas, como hojas). Solute el 
caparazon presentan dos ojos compues- 
tosy dos simples. Los cangrejos cacero¬ 


la nadan mediante sus laminas abclomi- 
nales y pueden andar con sus patas mar¬ 
chadoras. Se alimentan por la noche de 
gusanos y pequenos moluscos, c|iie tro- 
cean con sus queliceros. 

Durante la epoca reproductora los 
cangrejos cacerola van a la costa durante 
la marea alta para aparearse. Las hembras 
excavan en la arena donde dejan sus 
huevos, con uno o mas machos de me- 
nor tamafto siguiendolas de cerca para 
afiadir su esperma a los nidos antes cle 
que la hembra cubra los huevos con la 
arena. Los huevos son calentados por el 
sol v protegidos de las olas hasta que la 
joven larva enicrja y vuelva al mar duran¬ 
te otra marea alta. Las larvas estan seg- 
mentadas y a menudo se las denomina 
«larvas trilobite» por su parecido con los 
trilobites, con los cuales pueden estar 
relacionados Los xifosuridos. 

Clase Picnogonidos: 

ARANAS DE MAR 

Aunquc algunas aranas de mar solamen- 
te tienen unos pocos mill metros de lon¬ 
gitud, otras son mucho mayores. Tienen 
cuerpos delgados, pequenos y general- 
mente cuatro pares de patas marchado¬ 
ras finas y largas. Ademas poseen un 
caracter unico entre los artropodos: los 
segmentos se reduplican en algunos gru- 
pos, con lo que tienen cinco o seis pares 
de patas en lugar de los cuatro pares 
caraciensticos de los aracnidos. Los 
machos de muchas especies llevan un par 
de patas suplementarias (ovigeros) (Figu¬ 
ra 19-3) sobre los que portan los huevos 



Figura 19-3 

Picnogonido, Nymphon sp. En este genero, 
los individuos de ambos sexos tienen todos 
los apendices anteriores (queliceros, 
palpos y ovigeros). En otros generos, sin 
embargo, las hembras suelen carecer de 
ovigeros. 

en desarrollo. Los ovigeros suelen faltar 
en las hembras. Muchas especies tambien 
estan equipadas con queliceros y palpos. 

La boca se localiza en el extreme de 
una larga proboscide que succiona los 
jugos de cnidarios y otros animates de 
cuerpo blando. La mayoiia de los picno¬ 
gonidos tienen cuatro ojos simples. El sis- 
tema circulatorio esta limitado a un cora- 
zon dorsal sencillo. y faltan los sistemas 
excretor y respiratorio. El cuerpo estrecho 
y las patas laigas proporcionan una amplia 
superficie. en relacion con el volumen. 
que es evidentemente suficiente para la 
difusion de gases y desechos. Debido al 
pequeno tamafko corporal, el aparato 
digeslivo envia ramas denlro de las patas: 
asimismo, la mayor pane de las gonadas 
tambien se encuentra denlro de ellas. 
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Liis uraftas tie mar se eneuentran en 
totios los oceanos. aunque son mils abun- 
dantes en las aguas polares. I\cnog(nmm 
(Figura 19-d) es un genero comiin. inler- 
mareal, que se encuemra en las costas 
del Ailantico y el PaciTico de los Esiados 
Unidos; tiene patas gruesas y relaiiva- 
mente cortas. i\ym[)bou (Figura 19-3) es 
el genero de picnogonidos con mayor 
numero de esjx'cies (cerca de 200) y apa- 
rece desde profundidades submareales 
hasta 6800 m en todos los mares, excep- 
to en el mar Negro y en el Haltico. 

Algunos an lores opinan que los pic¬ 
nogonidos estan mas estrechamente rela- 
cionados con los cmstaceos que con otros 
arrropodos (su larva se parece bastanie a 
la larva nauplio de los cruslaceos); otros 
los siluan proximos a los aracnidos. 

Clash Aracnidos 

l.os aracnidos (G. arachne. arana) mues- 
iran una mayor diversidad analomica que 
los insectos. Ademas de las aranas, el 
grupo incluye escorpiones. pseudoes- 
corpiones. escorpiones latigo. garrapatas, 
acaros. segadores y otros. Existen muchas 
diferencias entre ellos por lo que respecta 
a la forma y a los apendices. Principal- 
mente son de vida libre. y mucho mas 
frecuenles en las regiones secas y culi- 
das. 

Los tagmas de los aracnidos son cefa- 
lotorax y abdomen; genera I men le. el 
cefalotorax lle\ a un par de quel keros, un 
par de pcdipalpos y cuairo pares de patas 
marchadoras (Figura 19-3). Carecen de 



Figura 19-4 

Pycnogonum , un picnogonido con patas 
relativamente cortas. Las hembras de este 
genero no tienen apendices anteriores, y 
solamente los machos tienen ovigeros. 
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Figura 19-5 

Anatomia externa de una araha saltadora. Vista anterior de la cabeza (a la derecha). 


antenus y de mancHbulas. La mayorta de 
los aracnidos son depredadores y tienen 
unas. garftos (las unas y los garfios son 
pedipalpos y queliceros modificados). 
glandulas venenosas o aguijones. Suelen 
tener piezas bucales suctoras con las que 
chupan Hquidos de los tejidos blandos de 
sus presas. Entre sus interesantes adap- 
taciones estan las glandulas de las hile- 
ras de las aranas. 

Los aracnidos him tenido un gran 
exito evolutive). Hasta el momento se han 
descrim mas de 70 000 especies. Fueron 
los primeros arrropodos en colonizar 
habitat terrestres. Los escorpiones se 
eneuentran entre los fosiles del Silurico; 
al final de! Paleozoico aparecieron los 
acaros y las aranas. 

Li mayor parte de los aracnidos resul¬ 
tan inofensivos para el hombre, y actual- 
mente se consider:!n muy beneficiosos 
por destruir insectos perjudiciales. I nos 
pocos, como las aranas viuda negra y 
monje dorado, puetlen inlerir picadLiras 
dolorosas e incluso peligrosas. El aguijon 
del escorpion puede resullar muy dolo- 
roso. Algunas garrapatas y acaros son 
vectores de enfermedades, asi como la 
causa de irritaciones molestas y doloro¬ 
sas. Ciertos acaros destruyen un impor- 
lante numero de planras alimeniicias y 
ornamentales por la succion de sus Uqui- 
dos. En la exposition que sigue no se 
incluycn varios ordenes menores. 

Orden Arailas: araflas 

Este grupo esta constituido por unas 
33 000 especies dislribuidas por todo el 
mundo. El cuerpo de una arana es com- 
pacto. con un cefalotorax (prosonia) 
v un abdomen (opistosoma) inseg- 
mentados y unidos por un pedicelo tie!- 
gado. 


Los apendices anteriores son un par 
de queliceros (Figura 19-3) con unas 
lerminales provistas de los conduclostle 
las glandulas venenosas. y un par de 
pedipalpos con buses masticadoras 
(Figura 19-3). Ademas. tienen cuatro 
pares de patas marchadoras termina- 
das en unas. 

Todas las aranas son depredudoras. 
se alimentan iundamentalmente tie insec¬ 
tos que matan con sus unas y veneno. 
Algunas aranas cazan sus presas a la 
carreiu, otras mediante tnimpas, y muchas 
las atrapan con una red de seda. Tras elk), 
la a rah a trocea su presa con los quelice¬ 
ros y le invecla veneno, luego liciia sus 
tejidos con un fluido digest i\ r o y succio- 
na el caldo resultante hacia el estomugo. 
Las aranas con dientes en las bases de los 
queliceros exprimen o mastican la presa. 
a la vez que ayutlan a la digestion con 
enzimas bucales. 

Lis aranas respiran por medio tie pul- 
mones en libro. tratjueas. o amhos. Los 
pulmones en libro. que son exdusivos 
tie las aranas. esifln lormados por muchos 
sacos de aire paralelos que se extienden 
denlro de una camara llena de sangre 
(Figura 19-6). El aire entra en la camara 
por una hentlidura de la pared del cuer¬ 
po. Las tratjueas comprenden un sistema 
de tubos que llevan directamente aire a 
los tejidos desde unas aberturas denomi- 
nadas espinlculos. Las tnkjueas son seme- 
jantes a las de los insectos (p. 418). pero 
son mucho menus extensas. 

Las aranas y los insectos tienen un 
peculiar sistema excretor formado por 
los lubulos de Malpigio (Figura 19-6). 
que trahajan conjuntamente con glandu¬ 
las recta I es especializadas. El poiasioy 
otros solutos y materiales de deseehose 
excretan al interior de los tubulos, que 
vieiTen el llquido u «orina» al incestino. Las 
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Figura 19-6 

Arana, anatomfa interna. 


glandulas rectales reabsorben casl toclo cl 
potasio y el agua. dejando los desechos 
como el acido urico. Gracias a este reci- 
dado de agua y potasio, las cspecies cjuc 
viven en medios aridos pueden conser- 
var los Hquidos del cuerpo, produciendo 
una mezcla casi sec a de orina y heces. 
Muchas aranas tienen tambien glandulas 
coxales. que son nefridios modificados 
que se abren en las coxas o bases del pri¬ 
mer y tercer par de patas marchadoras. 

Las aranas tienen por lo general ocho 
ojos simples, cada uno con una lente, 
basiones opticus y retina (Figura 19-6). 
Principal men te los utilizan para percibir 
ihjetos en movimiento, pero algunas anu¬ 
rias. como las cazadoras y saltadoras, 
pueden forma r imageries. Como la vision 
dc las aranas es normalmente pobre, el 
conocimiento de su entorno depende en 
gran medida de sus sedas scnsorialcs 
semejantes a pelos. Tod as las sedas de su 
supertkie, prescindiendo de si estan o no 
conectacias a celulas receptoras, se utili- 
m para coniunicar alguna information 
acerca de lo que le rodea, como por 
eiemplo, corrientes de a ire o tensiones 
ambiames en sus telas; al sentir las vibra- 
ciones de las telas, las aranas pueden esti- 
mar el tamano y actividad de las presas 
jtrapadas, o percibir el mensaje emitido 
porun posible companero. 

Habitos de las aranas tejedoras. La 

ciparidad de tejer seda es un factor inipor- 
tinteen la vida de las aranas, asi como de 
otros aracnidos. Dos o tres pares de liilc- 
nscontienen cientos de tubos microsco- 


picos que desembocan en las glandulas 
sericigenas abdominales (Figura 19-6). 
El hilo de seda es una secrecion esclero- 
proteica que se solidifica al salir de las 
hileras. Los hilos de seda de las aranas son 
mas fuertes que los hilos de acero del 
mismo diametro, y se sabe que, en cuan- 
to a resistencia a la traction, solo son 
superadas por las libras de cuarzo fundi- 
das. El hilo, antes de mmperse, puede esti- 
rarse hasta un cjuinto de su longitud. 

Li mayor parte de la gente consiclera 
que la funcion normal de la tela de arana 
es atrapar insectos. FI tipo de tela varia 
con la especie. Algunas son sencillas, y 
consisten simple mente en una pocas 
hebras de seda cjue irradian desde la gale¬ 
na o escondrijo de la arana. Otras elabo¬ 
ra n las maravillosas y geometricas telas 
tipicas. Sin embargo el hilo de seda es 
utilizado por las aranas para otros usos: 
tapizar sus nidos, formar bolsas de esper- 
ma o sacos de huevos, construir hilos de 
arraslre, tender hilos-puente. filamentos 
de aviso, hilos de mu da, discos de su- 
jecion o bolsas para las crias, o para 
cubrir de forma segura a sus presas (Figu¬ 
ra 19-7). No todas las cspecies lejen telas 
para cazar. Algunas, como las aranas lobo 
(Figura 19-5). las aranas saltadoras v las 
pescadoras (Figura 19-8), sencillamente 
cazan y sujetan a sus presas. 

Reproduction. Antes del apareamien- 
to, el macho teje una pcquena tela en la 
que deja una gota de esperma; luego lo 
coge y lo deposita en las cavidades 
especiales de sus pedipalpos. En el apa- 



Figura 19-7 

Saltamontes atrapado, e impotente, en la 
red de una arana de jardfn (Argiope 
aurantia): estet recubierto por la seda 
mientras aun esta con vida. Si la arana no 
tiene hambre, puede reservar la presa para 
comdrsela m&s adelante. 

reamiento introduce los pedipalpos den¬ 
im de la a be rt lira genital de la hem bra. 
que almacena el esperma en sus recep- 
taculos seminales. Antes de cllo, suele 
haber un ritual de cortejo. La hembra 
deja sus huevos en una red de seda, que 
el la misma puede transporta r o clejar fija- 
da a una tela o planta. Un capullo puede 
contener cientos de huevos que eclosio- 
nan aproximadamentc despues de dos 
semanas. For lo general el joven perma- 
nece en el saco de los huevos durante 
unas pocas semanas, y muda una vez 
antes de abandonarlo. Antes de alcanzar 
el estado adulto se suceden varias 
mudas. 
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Figura 19-8 

Arana pescadora, Dofomedes triton, 
comiendo un pez de agua dulce. Esta arana 
se alimenta principalmente de insectos 
acuaticos y terrestres, pero ocasionalmente 
captura pequenos peces y renacuajos. Saca 
del agua a su vfetima paralizada, vierte las 
enzimas digestivas y luego succiona los 
contenidos predigeridos. 



Figura 19-9 

Tarantula, Rhechostica hentzi. 


<jSon realmente peligrosas las uraftas? 

Resulta asombroso que seres tan peque- 
rios y desvalidos conic> las aranas hayan 
generado tanto recelo irracional en los 
seres humanos. Las a raft as son a ni males 
timidos cjue, mas que enemigos para el 
hombre. son sus aliados en la continua 
India contra los insectos. LI veneno pro- 
durido para matar a sus presas suele ser 
inocuo para el hombre. Incluso las ara- 
nas mas venenosas pican tan solo cuan- 
do se ven amenazadas, cuando defien- 
den sus huevos o sus crias. La tarantula 
americana (Figura 19-9), pese a su gran 
tamano. no resulta peligrosa; rara vex 
pica y su picadura no se considera grave. 



Figura 19-10 

A, Arana viuda negra, Latrodectus mactans, suspendida de su tela. Adviertase el «relOj de 
arena** en la cara ventral de su abdomen. B, Arana monje dorado, Loxocefes reclusa , una 
pequena arana venenosa. Adviertase la marca en forma de pequeno violin en su 
cefalotbrax. El veneno es hemolitico y peligroso. 


Hay, no obstante, dos generos en los 
Lstados Hnidos que pueden ocasionar 
pi cad uras peligrosas e incluso mortales: 
Latrodectus (L. latro, ladron + dektes , 
mordedor), y Loxoceles (G. loxos, curva- 
do + skelos, pata). Las especies mas 
importantes son Latrodectus mactans, la 
viuda negra. y Loxoceles reclusa , el 
monje dorado. La viuda negra es de 
pequeno tamano y color negro brillante. 
con un «reloj de arena* rojo o naranja bri- 
llante en la cara ventral del abdomen 
(Figura 19-10A). El veneno es neurotoxi- 
co, actua sob re el si sterna nervioso. Apro- 
ximadamente cuatro o cinco de cada mil 
picaduras legist r a das lain sido mortales. 

El monje dorado tiene un color pardo 
y lleva una marca en tonna de violin sobre 
el dorse). Su veneno es hemolitico mas que 
neurotoxico, produce la rnueite de los teji- 
dos que rodean a la picadura; esta puede 
ser grave y ocasionalmente mortal. 

Hay aranas en olras partes del mundo 
que pueden ser peligrosas. como por 
ejemplo, la arana tela de embudo At rax 
robust us de Australia. His mas peligrosas 
de tod as son ciertas aranas de America 
del Sur, como Phoneutria/era. En con- 
traste con la mayoria de las aranas. estas 
son bast ante agresivas. 

Orden Escorpiones 

Antique los escorpiones son mas com li¬ 
nes en las regiones tropicales y subtro- 
picales. algunos tambien aparecen en las 


zonas templadas. Generalmentc son ani¬ 
mates huidizos; se ocultan durante el dia 
en galenas o bajo objetos, y por la nocht 
se alimentan de insectos y aranas qut- 
trocean con los pedipalpos y desgarran 
con sus quelfceros. 

Los escorpiones que viven en \t 
arena, aparentemente localizan a .sus pre¬ 
sas al seniir las ondas superficiales que 
generan los movimientos de los insectos 
sobre la arena o bajo el la. Estas ond;r 
son captadas por hen did uras sensoriales 
compuestas situ a das en los segments 
basitarsales de las patas. El escorpion 
puede localizar una cucaracha excava- 
dora a SO cm de di stand a y alcanzarla 
rapidamente en tres o cuatro movimien¬ 
tos rtfpidos de orientacion. 

Los tagmas del escorpion son: un 
corto cefalotorax, cjue lleva los apendt- 
ces. un par de ojos medios y de dos a 
cinco pares de ojos laterales; un preab¬ 
domen formado por siete segmentos) 
un postabdomen. o cola, constituido por 
cinco segmentos y terminado en un a pa* 
rato punzante (Figura 19-11 A). Los que- 
liceros son pequeftos y trianiculados; los 
pedipalpos son gru tides, quelados (como 
pinxas) y de seis artejos; y los cuatrr 
pares de patas marchadoras tienen cada 
una ocho artejos. 

Sobre el ladu ventral del abdomen 
estan los curiosos peines. organos sen¬ 
soriales utilizaclos para explorar el terre- 
no y para el reconocimiento del sexo. El 
aguijdn del ultimo segmento tiene una 
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Figura 19-11 


A Escorpion (orden Escorpiones) con 
jbvenes que permanecen con su madre 
hasta la primera muda. B, Segadores, 

M/fopus sp. (orden Opiliones). Los 
segadores se desplazan rapidamente con 
sus patas semejantes a zancos. Son 
especialmente abundantes durante la 
estacidn de siega, de ahi su nombre. 

base bulbosa v una pua curvada que 
invecta el vencno. El veneno cle la mayo- 
rude las especies no resulta perjudicial 
para el hombre. pero puede producirle 
una inllamacion dolorosa. No obstante. 

picadura de deltas espedes de Anclroc- 
louus en Africa y de Ce//tni roides (G. 
faueo, pine liar + oura. cola + aides, 
forma) en Mejico, pueden ser mortales a 
noser que se administre un antiveneno. 

Los escorpiones ejecutan una danza 
deapareamiento compleja. Hi macho suje- 
la las quelas de la hembra, retrocedien- 
do y avanzando: abre la parte genital de 
hembra con sus patas anteriores y pica 
sus pedipalpos. Finalmente deposita un 
espermaioforo y pone a la hembra enci- 
m hasta que la masa es per mat ica se 
introduce en el orificio genital femenino. 
Los escorpiones son tanto ovoviviparos 
somo viviparos: es dccir. la hembra incu- 
b;i a sus alas dentro del tracto repro- 
ductor. Despues de algunos meses o un 
anode desarrollo, se producen, segun las 


especies, de 6 a 90 jovenes. Estos, que 
solo tienen unos pocos milmietros de 
largo, r re pan sob re el dorso de la madre 
donde permanecen hasta pasar la prime¬ 
ra muda (Figura 19-11). Aproximada- 
mente mad u ran al cabo de un a no. 

Orden Opiliones: segadores 

Los segadores, a menudo conocidos como 
«papaito piernas Iargas». son frecuentes en 
los Hstados Unidos y otras partes del 
mundo(Figura 19-1 IB). Fstas curiosas cria- 
luras se distinguen facil mente de las ara- 
fias porque su abdomen v cefalotorax 
estan ampliamente unidos, sin la constric- 
cion del pedicelo. v porque su abdomen 
nuicstra segmentacion externa. Tienen cua- 
tro pares de patas. por lo general largas y 
delgadas. y pueden perder una o mas si 
son capturados por un deprecLidor (o por 
el hombre). Los exlremos de sus quehce- 
ros tienen forma de pinza. Se alimentan 
como caironeros mas que como las aranas. 

Orden Acaros: dcaros 
y garrapatas 

Los miembros de este orden son, sin 
duda, los mas impoitantes de los aracni- 
clos, tanto desde el pun to de vista medico 
como economico. Superan, con mucho, 
a olros ordene.s en numero de individuos 
y especies. Aunque hay descritas unas 
30 000 especies, algunos autores estiman 
que existen de 500 000 a un mi lion sin 
describir. En una pequefta pore ion de 
mantillo de hojas de un bosejue se pue- 
clen encontrar cientos de individuos de 
algunas especies de acaros. Aparecen en 
todo el mundo, tanto en habitat lerrestres 
como acuaticos. extendi enclose por regio 
nes inhospitas como los clcsicrtos. areas 
polares y fuentes termales. Muchos aca¬ 
ros son parasitos durante uno o nias esta- 
clos de su ciclo vital. 

La mayor parte de los acaros tienen 
1 mm o menos cle longitud. Las garrapa¬ 
tas, que const it u yen un su horde n de los 
acaros. tienen tamanos c[ue oscilan entre 
unos pocos milimetros hasta, ocasional- 
mente, unos 3 cm. l.na garrapata puede 
hincharse enormemente despues de ali- 
mentarse de la sangre de su hospedador. 

Los acaros se diferencian de toclos los 
demas aracnidos por tener completa- 
mente fusionados el cefalotorax y el 
abdomen, sin ningun signo de division 
externa o segmentacion (Figura 19-12). 


Llevan sus piezas bucaies sobre un 
pequeno saliente anterior, el capitulo. 
formado principalmente por apendices 
c|ue estan al sei-vicio cle la ulimentacion y 
que roclean a la boca. A cada lado cle esta 
hay un cjiieHcero que sirve para desga- 
rrar, triturar o morder el alimenio. La 
foirna de los qudiceros varia ampliamente 
en las distinlas familias. Al lado cle los 
queliceros hay un par cle pedipalpos arti- 
c u lad os, cuya forma y funcion tambien 
varian mucho segun el lipo cle alimenta- 
cion. Ventralmente, las bases cle los pedi¬ 
palpos se fusion an para forma r un hipos- 
toma, mientras que clorsalmente. sobre 
la boca, se extiende un rostro o tectum. 
Los dearths y las garrapatas adultas tienen 
normal mente cualro pares de patas. aun¬ 
que algunas formas especializadas pue- 
den p resen la r de uno a tres pares. 

Li mayoria de los acaros transfieren el 
espenna direclamenle, pero algunas espe- 



Figura 19-12 

A, Garrapata de los bosques, 
Dermatocentor variabilis (orden Acaros). 
Las larvas, ninfas y adultos son todos 
parasitos; sin embargo, abandonan a sus 
hospedadores cuando mudan al siguiente 
estado. B, Acaro rojo aterciopelado 
Trombidium sp. Como en el acaro 
Trombicula, so la mente las larvas de 
Trombidium son parasitas. Las ninfas y 
adultos son de vida libre y se alimentan de 
huevos y de pequehos invertebrados. 
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Figura 19-13 

Microfotografia al microscopio de barrido del 
acaro domestico Dermatophagoides farinae. 


cries lo hacen de forma directa medUnite 
un espermatoforo. Dei huevo sale una 
larva con tres pares de patas, que antes de 
alcanzar el estado adulto. pasa por uno o 
mas estados ninfales con ocho patas. 

Muchas especies de a car os son de 
vida completa mente Iilire. Dennatopba- 
goidesfarinae (G, denmitos . piel + pbago , 
comer + eidos, pa red do) (Figura 19-13) 
y especies re I aci on a das, se encuentran 
en el polvo de las casas en todo el 
mundo, a menudo produciendo alergias 
y dermatosis. 

Algunos acaros son marinos, pero la 
mayoria de las especies acuaticas se 
encuentran en aguas dulces; en sus patas 
licnen largas sedas semejantes a pelos que 
les sirven para nadar. Sus larvas pueden 
parasitar in veil eh rad os acuaticos. Los aca- 
ros pueden ser ecologicamente impor- 
tantes por su ahundancia, pero muchos 
de ellos lo son porque in flu yen di rec¬ 
ta mente sobre nuestros aliinentos y nues- 
tra sal ud. Los acaros a ran a (familia Te- 
tranychidae) constituyen graves plagas 
agricolas de arboles frutales, algodon, tre- 
bo] y otras muchas pJantas. Succionan los 
contenidos de sus celulas y esto produce 
un moteado en las hojas (Fig. 19-14), 
sobre las que construyen una tela pro- 
tectora producida por las glandulas de la 
seda localizadas en la base de los queli- 
ceros. A las larvas del genero Trombicu- 
la se las denomina garrapatillas; se ali- 
mentan de tejidos dermicos de los 
vertebrados terrestres, induida la especie 
humana, y pueden producir una derma¬ 
titis irritante. Algunas especies de garra¬ 
patillas transmiten una enfermedad cono- 
cida como tifus exantematico asiatico. El 
iicaro de los foliculos pilosos, Demodex 
(Figura 19-13) no es, aparentemente, pato- 
geno para el hombre; suele infestar a la 


mayoria de las personas y pasar indaver- 
tido. Otras especies de Demodex\ y olros 
generos de acaros, son los causantes de 
la sarna en los animales doinesticos. FI 
aca ro de la sarna humana, Sa rcopies sea - 
biei (Figura 19-16) provoca una intensa 
picaz6n cuando excava bajo la piel. 

La inflamacion y la picazon intensa que 
siguen a la picadura de la garrapalilla. no 
resultan de la perforacion de la piel 
como general mente se eree. Mas hien, lo 
que hace la garrapatilla al murder la piel 
con sus queliceros es inyectar una 
sccrecion salival que contiene poderosas 
enzimas cjue lieu an las cel u las de la piel. 
Fsia. como defensa, responde lormando 
un tube endurecido que la larva utiliza 
como si hi era una pajita a t raves de la 
cual sorbe los liquidos y celulas de su 
hospedador. Normal mente, al rascarse, 
se elimina la garrapatilla pero quecla el 
tubo. que es una fuente de irritacion 
durante algunos dias. 



Figura 19-14 

Dario causado por los acaros de la familia 
Tetranychidae (orden Acaros) a la palma 
Chamaedorea sp. Mas de 130 especies de 
esta familia se encuentran en Norteamerica, 
y un cierto numero de ellas constituyen 
graves plagas en la agricultura. Los acaros 
perforan las celulas de la planta y succionan 
su contenido; el resultado de ello es el 
aspecto moteado que se muestra aqui. 



Figura 19-15 

Demodex foliicuforum , el acaro de los 
foliculos humanos. 
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Figura 19-16 

Sarcoptes scabiei , el acaro de la sarna. 
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Figura 19-17 

Boophilus annuiatus , una garrapata 
que transmite la fiebre del ganado de 
Texas. 
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Ademas de las enfermeclacles que pue¬ 
den prcxJucir. las garrapatas estan entrc* kxs 
principales veetores de enfermeclacles del 
munch). relegadas a un segundo lugar sola- 
menle por los mosquitos. Portan. mas que 
ningun otro aitropodo. una gran vaiiedad 
deagentes infecciosos, como protozoos, 
rickersias. vims, bacierias y hongos. Las 
especiesde Ixodes iransmiten la infection 
mas connin prochicida por artropodos en 
losFstados Uniclas. la cnfermedad de Lyme 
fver recuadro). Hspeeies de Dennacentor 
(Figura 19-12A) y olras garrapatas transmi- 
ten la fiebre maculosa de las Montanas 
Roccxsas, una enf'ermedad poco conocida, 
porque la mayoiia de los casos ocunren en 
eleste cle los Hstados Unidos. Dennato- 
tambien transmite la tularemia y los 
agonies de algunas olras enferrnedades. La 
fiebre del ganado de Texas, tambien eono- 
cidi como la fiebre del agua roja. es cau¬ 
sa da por un protozoo pa nisi to de la ga- 
rrapata del ganado ovino, Boophilus 
fWJw/r//m(Eigura 19-17). Se podiian citar 
oirus much os ejemplos. 


lin 1970 tuvo lugar en la ciudad de Lyme, 
Connecticut. una epidormia de artrilis. 
Contxida posterioriwente como la 
enfumiodad de Lyme, esta causada por 
una bacteria y transmitida por garrapatas 
del genero Ixodes. 1 Iasi a el momento se 
conocen miles de casos a I ano en Kuropa 
y Norteamerica, y se (ienen dalos de onus 
casos enjap6n, Ausiralia y Sudafrica. 
Muchas de las personas mordklas por las 
gamipatas infectadas se recuperan 
esponianeamonte o no adejuieren la 
enfermedad. Pero otras, si no son trat atlas 
desdeel prineipio. desarrollan una 
enfcrmedacl cronica e incapacitadora. 


Filogenia y radiacion 

ADAPTATIVA 

Filogenia 

Us earacleristicas compart Idas por ane- 
lidos v artropodos eonstituyen tin fuerte 
apovo para la hipotesis de que am bos 
filos se ban originado de una linea de 
protostomos segmeniados celomados; en 
d pasado divergieron para formar una 
linea proioanelidiana con parapodios 
laterales, y una o mas lineas de protoar- 
iropodos con parapodios en una posi¬ 
tion mas ventral. Algunos auto res so.s- 


lienen quo el grupo Artropodos es poli- 
filetico y que algunos, o todos, los subfi- 
los actuales derivan de diferentes ante- 
cesores aneliclianos que sufrieron la 
«arlropodizacion». La adquisicion crucial 
eslriba en el enclurecimiento cle la cuti- 
cula para lbrmar el exoesqueleio arrro- 
podiano. y la mayoiia de las caracteilsti- 
cas que diferencian a los artropodos de 
los anelidos (p. 373) restthan del enclu- 
recimiento del exoesqueleto (Pro logo de 
este capUulo). Por ejemplo. la funcion 
vital de los compartimentos celomaticos 
como esqueleto hidrostatico se perdio; 
como consecuencia de ello los sept os 
intersegment:)rios y el sistema circulalo- 
rio cerrado se hieieron innecesarios. Por 
supueslo, se requirieron apendices arli- 
culados al tener tina stiperficie externa 
dura, v los musetilos cle la pared del cuer- 
po de los anelidos se transfonnaron e 
insertaron sobro la considerable superfi- 
cie cuti.cular interna, para el movimiento 
eficaz de las diferentes partes del cuer- 
po. En comparacion con los anelidos se 
produjo una notable disminucion de las 
superficies perineables para la respira¬ 
tion y exerecion. Asi. los artropodos 
podrieni haber evolucionado mas de una 
vez. No obstante, otros zoologos argu¬ 
ment an con energta cjue las semejanzas 
clerivadas de los sublilos cle artropodos 
apoyan consistentememe el monofiletis- 
mo del grupo. Los filos Onicolbros y Tar- 
digrados (Capilulo 22) pueden set* taxo- 
nes hernia nos cle los artropodos. En el 
capilulo 22 (p. 444) se muesira un ela- 
dograma en el c[iie se representan las 
posibles interrelaciones. 

Algu nas evidencias basaclas en se- 
cuencias del RNA ribosomico apoyan el 
monofiletismo cle los artropodos y la 
inclusion cle los onicoforos en este filo.* 
Estos datos tambien sugicren que los 
miriapotlos (milpies y ciempies) son gru- 
pos hermanos de todos los demas aiircV 
poclos y que los crusiSceos e insectos 
forman un grupo monofiletico. Si esias 
conclusiones son apoyadas por nuevas 
investigaciones, nuestro concepto de la 
filogenia y dasificaeion cle los arrropo¬ 
dos seria objeto cle una importanre revi¬ 
sion. 

Dentro de los quelicerados tambien 
exisren controverskts. especialmenle en 
sus relaciones con los picnogonidos (Figu- 

4 Ballard, J. W. O.. et al. 1992. Science 258: 1345-1348. 


ra 19-18). Algunos autores consideran a 
estos ultimos como un grupo hermano de 
los quelicerados, y los situan en un gran 
grupo denominado Queliceriformes. 

Radiacion adaptativa 

Los anelidos muestran una lagmatizacion 
limitada y apendices poco dil'erendados. 
No obstante, en los artropodos la tendon - 
cia adaptativa ha sido hacia la tagmatiza- 
cion del cuetpo por cliferenciacion o fusion 
de metameros en los grupos mas evolti- 
cionados. dando Itigar a tagmas como 
cabeza v tronco; cabeza, torax v alxlomen: 
o cefalotorax (cabeza y torax fusionados) 
y alxlomen. Los artropodos con caracieres 
primitivos lientlcn a tener un par cle a pen- 
dices similares en cacla metamero. Las tor- 
mas mas evolticionadas tienen apendices 
especializados para funciones espedllcas, 
o bien algunos segmentos pueden carecer 
por complete) de apendices. 

Gran pane cle la incrcfble diversidad cle 
los amopcxlos parece que se ha tlesarrolla- 
do por la modillcacion y especializacion de 
su exoesqueleto cuticular, y por sus apen¬ 
dices aiticulados; como resultado cle ello se 
ha prtxluudo una amplia variedad de atlap- 
raciones locomotoras y alimentarias. 


En un campo de Sussex que estuvo sin 
eultivar durante algunos anos, W. S. 
Brisiowe (1971) estimo. que en 
determinadas estaciones del ano. .se 
aleanzo una jx>blaci6n de 2 millones de 
aranas por acre. Este autor llego a la 
conclusion tie que esto no huhriu ocurrido 
si no es por las muchas adaptaciones 
especial izadas que las a ra nas 
desarrollaron, entre ellas: adaptaciones al 
frio y al calor, a la humedad y a la seejuia. 
y a la luz y la oscuridad. 

Algunas aranas capturan grundcs 
insectos. olras solo pequenos: las 
constmcioras de telas atrapan 
principal monte insectos voladores. 
mientras Cjue las eazadoras pei'siguen a 
ac|uellos cjue viven en el suelo. Algunas 
ponen sus huevos en primavera, otras a I 
final del verano. Algunas comen durante el 
dia, otras por la noche y varias iian 
desarrollado sabores que resultan 
desagradables a las aves o a ciertos 
insectos depredadores. Lo misino que ha 
ocurrido con las aranas. ha suceclido con 
otros grupos de artropodos; sus 
adaptaciones son muchas y diveisas y han 
contribuido. en no pocas direcciones. a su 
exito. 
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Picnog6nidos 


Merostomados 


Aracnidos 



Figura 19-18 

Cladrograma de los quelicerados en el que se muestra una propuesta de interrelacion antecesor-descendiente en la rama de los 
quelicerados. Los caracteres derivados compartidos que se utilizan para construir el cladograma se exponen junto a las Ifneas de las ramas 
(basado en Brusca and Brusca, 1990). Algunos autores separan a los Picnogonidos de los Quelicerados, considerandolos como un grupo 
hermano de estos y reunibndolos en un gran grupo, los Queliceriformes. 

Fuente: Modificado de R. C. Brusca and G. J. Brusca, Invertebrates, Sinauer Associates, Inc., Sunderland, MA, 1990. 


Clasificacion de los artropodos 

Subfilo Trilobites (G. tri, tres + hhos, lobulos): trilobites Todos formas extintas; del Cainbrico al Carhonffero; cuerpo dividido pordos 
surcos longitucl inales en tres lobulos; cabeza, to rax y abdomen diferenciados; a pend ices birr a me os (con dos ramas). 

Subfilo Quelicerados (G. cbele, una + hems, cuerno + ata, subfijo del grupo): euripteridos, cangrejos cacerola, aranas. garrapalas 
Primer par de apendices modificados en queliceros; un par de pedipalpos y cualro pares de patas; sin antenas, sin mandibulas; cefalotorax 
y abdomen normalmente sin segmentar. 

Clase iMerostooiados (G. mews, pane + stoma, boca + ata, subfijo del grupo): quelicerados acuaticos. Cefalotorax y abdomen; ojos 
com pu estos la re rales; apendices con branquias; telson puntiagudo; subciases: Euripteridos (todos extintos) y Xifosuridos, los cangrejos 
cacerola. Ejemplo: Limnlits. 

Clase Picnogonidos (G. pyknos, compaclo + gony, rod ilia angulo): araAas de mar. PequeiVxs (3 a 4 mm), aunque algunos alcanzan 
500 mm: el cuerpo es fundamentalmente un cefalotorax: abdomen lino; generalmente cuatro pares de patas marchadoras largas 
(algunos con cinco y scis pares); boca sobre una proboscide larga; cuatro ojos simples; sin sistemas excretor ni respiratorio, Ejemplo: 
Pycnogonum. 

Clause Aracnidos (G. arebne , arana): escorpiones. aranas, garrapatas, acaros. segadores, Cuatro pares de patas: abdomen 
segmentado o sin .segmentar, con o sin apendices y general mente diferenciado del cefalotorax; respiracion por branquias, traqueas o 
pulmones en libro; cxcrecion por tubulos de Malpigio o por glanclulas coxales; cerebro dorsal bilobulado conectado con la masa 
ganglionar ventral por nervios; ojos simples; principalmente ovlparos; sin verdadera metamorfosis. Ejemplos: Argiope , Centmroides. 


(Court mini 
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Clash icaci6n i>f i.os ak i hopodos ( Cnuthutacitin ) 

Subfilo Crustaccos < I c rusta, conch; i i ace, sublijo del grupo): crustaceos Principalmenie jeualieos. con branquias: cc la lot 6 rax por In 
general con ca paraxon dorsal; apendices birrameos iiUKliftcados para distintas lunciones. Los apendices cclalicos comprcndcn dos pares 
de antenas, un par de mandihulas y dos pares de maxilas. HI desarrollo primilivamenie con estado naupiio (ver Gasification de crusLiccns 
en p. -)0i>. 

Subfilo IJnirranieos (I. nuns, uno + ramus, rama) insectos y miriapodos Iddos los apendices unirrameos; los apendices de la cabe/a 
comprcndcn un par de anienas, un par de mandihulas y uno o dos pares de maxilas. 

Clasc Diplopodos (Ci. ciiphtos, doblc + fxuts. fxxlo, pie); milpics Cuerpo sulx ilindrico; cabeza con antenas cortas \ ojos simples, 
cucrpo con un numero de nietameros variable; palas cortas. genera l mente dos pares por segmento; oviparos. Kjemplos fulus. 

SpiroMus 

Clase Quilopodos (G, cheilos, labio + pons, pndos, pic: Cuerpo aplanado dorsoventralmenic; numero tie mctamcros variable, cada uno 
am un parde palas: un par de anienas largas: oviparos. F.jemplos: Cermatia , Litbobius, (ivopbitus. 

Clase Patiropodos (Ci. /y taros, pequeno + fxms. pmU >s, pic* paurbpodos Diminutes (1 a 1,5 nun); cuerpo cilindrico lormado por 
segmento* dobles que llevan 9 6 in pares de palas; .sin ojos Hjemplo; Paurnfms. 

Clasc Sinfilos (G. syn. juntos + phylon , tribu) ciempies de jardin Delgados {1 a 8 mm) con larg&s antenas filiformes, cuerpo 
formatlo por 15 a 22 segmenlos ccm U) a 12 pares de patas; sin ojos. Hjemplo; s cutipereita 

Clasc Insectos (I insect us, cortado por dentro); insectos. Cuerpo con cnlx*za. lorax y abdomen diferenciados; un par de antenas; piezas 
bucales para distintas formas de alimentation. calx'/a con seis meiameros fusion ados; torax ton ires nielanieros: alxiomen con un numero 
variable de metameros. generalmenic 11. torax con dos pares tie alas (a veces solo un par) y ires pares tie palas articuladas; genera I mente 
oviparos; metamorfosis gradual o brusca. (En pp. i29 a -t30 se da una breve description de los ordenes tie insectos). 


Ke.su men 


b'i$ AnropcKlos conslituyen cl filo mayor, mfis 
fcndante v diverse en el mundo. Son anima- 
ks metamcricos. celomatlos protostomos. con 
Msiemas tic organ os bien tlesarrollados La 
mayom muesira una marcatla tagmaiizacion 
I’resentan una gran diversitlatl v aparccen en 
las ambientes donde es posible la vitki. 
^uizas mas que ningun oiro factor, el exiio tie 
lusartropotlos sc explica por su exoesqudelo 
cuticular, que ha heclio posible las distintas 
.cijpiacioncs. Otros elementos importanies son 
Mapendiccx articulados. la respiracion ira- 
queal. los nrganus seasoriales eficaces, el com- 
poriamicmo complejo y la nielamorfosis. 

Los Trilohiles son actualmente un subfilo 
cxiinto que tlomind en el Paleozoico l.os 
Bembms del subfilo Quelicerados no ticnen 
anienas. y sus principales apendices para la 
aliinentntion son los qucliccros. Aclcmas. lie- 


nen jxxlipalpos (t|ue pueden parecerse a palas 
marchadoras) y cuatro pares de patas mur- 
chudoras. La clase Merostomatlos incluye a 
los extintos euripteridos y al aniiguo grupo, 
aunque todavia existence, de los cangrejos 
cacerola. La clase Kit nogomdos contiene las 
aranas tie mar. animales extranos y tie peque- 
no laniano que present an una larga probos- 
citle suctora y un alxiomen vestigial. I.a gran 
mayoria tie los quelicerados vivientes perte 
necen a la clase Anicnidos: aranas (orden Ara¬ 
nas). escorpiones (orden Hscorpiones), sega- 
dores (orden Opiliones), garrapatas y acaros 
(orden Acaros) enire olros. 

Los tagmas tie las aranas (celalotorax y 
alxiomen) no presentan segmentat ion exter¬ 
na y estan unitlos por un pedicelo, una espe- 
cie dc cintura. Las aranas son tleprcdadorus, 
sus queliceros estan pmvistos tic glandulas tie 


veneno para paralizar o malar a sus presas. 
Kespiran por pulmones en libro, traqueas. o 
a mhos. Dis araftas pueden tejer hilos tie setla 
tjue utili/an para distintos lines, enire ellos 
fahricar lelas para atrapar presas. 

Los caracteres disiintivos de los escorpio¬ 
nes son sus grandes pedipalpos y su abtlo- 
men claramentc segmentado y provisto tie un 
aparaio terminal punzanie. Los scgatlores lie- 
nen cuerpos ovoides, pequenos. con patas 
muy largas v delgadas. Su abdomen esia 
ampliamente unido al celalotorax. 

El celalotorax y ei alxiomen de garrapa- 
tas y acaros estan compleiamcntc lusionatlos. 
y las piezas bucales estan situadas en un capi- 
tulo en la region anterior. Son los mas nume- 
rosos de los anicnidos. y algunos son inipor- 
lantes tnmsmisores de enlermedades y otros 
tie graves plagas de planias. 


CuccstioriLLrio 


i <Que caracteristicas imponantes 
distinguen a los anrbptxlos? 
j Nomhrc los subfilos tie artropodos. y 
ponga cjemplos tie cada uno tie 
ellos. 

3 <En que se diferencian los artropotlos 
dc los anclidos y en que se parecen? 

^ Explique hrevemenie la contribucion tie 
la cuticula a I exito tie los artropotlos. y 
cite algunos lactores que han 
tontribuido a su exito. 

5 $uccn un irilobites? 


6. .jCuales son los apendices caratteilsticos 
tie los quelicerados? 

Describa brevemente el aspecto de los 
euripteridos. cangrejos cacerola y 
picnogonidos. 

8. iCuales son los tagmas de los anicnidos 
y c|ue tagma lleva los apentlices? 

9. Describa los siguientes mccanismos en 
aranas: alimeniacion. excret ion, 
recepcion sensorial, hilado tie Idas y 
reproduccion 

in /(males son las aranas mas imjxmantes 


y peligrosas para el hombre en los 
Estatlos Unitlos? 

11. Senalt las diferencias entre los 
siguientes ordenes Aranas. Escorpiones, 
Opiliones v Acaros. 

12. F.xpliquc tie que forma pueden alcctar 
los acaros al hombre. 

13. Algunos biologos sugieren que el grupo 
Arlropodos es polifiletico. Explique por 
que potlria ser esto posible a pesar tic 
las caracteristicas compartidas por todos 
los anropodos. 
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Hi! •>! k>graft;i 


Vease tambien hi Bibliografia general de la 

Parte III, p. 631. 

Foelix, R. F. 1982. Biology of spiders. 
Cambridge, Massachusetts, Harvard 
University Press. Un libro atractivo y 
fact/ de comp ret icier con amplias 
referendum iniereset tank) a los 
aficionados coma a los profesionules. 

Hadley, N. F. 1986. The arthropod cuticle. 
Sci. Am. 255: 104 I 12 (July). Estudios 
modern os sobre fa estructura y quimica 
de ia entiada de los urtropodos , que 
ayudan a exp/icar sits notables 
propiec/ades. 

Jackson. R. R. 1985. A web-building jumping 
spider. Sci. Am. 253: 102-115 (Sept.). 
Esta insolita arema saltcufora se alimenta 
pnncipalmente de otras ananas, en lit gar 
de insect os. A menuclofija sn tela a la de 
otra especie, cuya tela invade . y ataca a 
la arana que la const ruyo. 


Jaeson. T. G. T. 1991. The epidemiology of 
Lyme borreliosis. Parasitology Today 7: 
39-45. Excelente resit men de los aspectos 
clfnicosy ecologicos de la enfermeclad 
de Lyme. 

Kaston. B. J. 1978. How to know the 

spiders, ed. 3. Dubuque, Iowa, William 
C. Brown Publishers. Manual de 
identificacion con encuadernacion 
espiral. 

Lane, R. P.. and R. W. Crosskey (eds.). 1993. 
Medical insects and arachnids. London, 
Chapman and Hall, fiste es el major libro 
actualmente disportible sobre 
entomolog ia medica. 

McDaniel, B. 1979. How to know the ticks 
and mites. Dubuque, Iowa. William C. 
Brown Publishers. Claves utiles, bien 
ilustraclas . para gene rosy categories 
superiores de garrapalas y dcctros de 
los Estados Unidos. 


Polis, G. A. (ed.). 1990. The biology of 
scorpions. Stanford. California, 
Stanford University Press. El editor 
re line, en un inte reset nte resumen. toclo 
aquello que se conoce sobre los 
escorfnones. 

Shear, W.A. 1994. Untangling the evolution 
of the web. Amer. Sci. 82: 256-266. 

No ex is ten tolas de arana fos iles. La 
evofucion de la tela puede estudiarse 
comparando las modern as tolas 
entre siy realizando estudios 
correlatei os sobre la anatom ia de las 
aranas. 

Vollrath, F. 1992. Spider webs and silks. Sci. 
Am. 266: 70-76 (Mar.). El diseno de la 
tela de arana y la seda se puede 
so meter a la mismafuerza que los 
materiales utilizados en ingeniena. 
poclemos aprender ensenanzas utiles de 
las aranas. 








BSubfilo Crustaceos (L. crusta, caparazon) debe sn nombre al 
I duFocaparazon que tiene la mayoria tie los miembros tld 
[ jpxipo, Se han descrito unas .50 000 especies. Las mas 
iamiliares para la gentc son las comestibles, como por ejenvplo 
la*langostas, los cangrejos tie no, los camarones y los 
ungrejos de mar. Atlemas de estos «rudos» cnistaceos. hay un 
iomhroso conjunto de formas menos familiares como son los 
enpepodos, los ostracodos, las pulgas de agua, los piojos de 
mi los camarones renacnajo y el "krill*. Totlos elltxs 
(bempenan una amplia variedad de papeles ecologicos y 
wuestran una enorme variacion de caracteristicas 
fiiariologicas. lo que hace singularmente diftcil componer una 
definition satisfactory del grupo. 

Este es el periodo de los artropodos. a pesar de nuestra 
atadura antropocentrica a la tradition de denominarlo el 





Los 

mandibulados 

acuaticos 

Filo Artropodos 
Subfilo Crustaceos 


periodo tie los mamiferos. Los insectos y los crustaceos juntos 
componen el 80% de las especies animales. Mientras que los 
insectos ocupan el habitat terrestre (al menos un milion de 
especies conocitlas y un computo de miles de millones de 
indivitluos), los crustaceos abundan en oc&mos, lagos y rios. 
Algunos caminan o se arrastran por el fondo. otros excavan, y 
algunos (como los balanos) son sesiles. Unos natian al 
derecho (patas abajo) y otros lo hacen al reves, y muchos son 
delicadas formas microscopicas que forman parte del plancton 
de los oceanos o de los lagos. Es probable que los animales 
mas abundantes del mundo sean los copepodos del genero 
Calanus. En reconocimiento a su dominio en los habitat 
marines, es comprensible que se les haya denominado 
«insectos de mar». ■ 
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Antena 



o 

• Urdpodo 


Figura 20-1 

Modelo arquetipico de un malacostr&ceo. Las dos maxilas y los tres maxihpedos se han 
destacado esquematicamente para poner de manifiesto el modelo general. 


Los artropodos que poseen mandfbulas 
(apendices semejantes a nuestras man* 
dihulas) se conocen como mandibula- 
dos y tradicionalniente se les ha agru- 
pado en el subfilo Mandibulados. Como 
hcmos destacado en el capitulo anterior, 
algunos autores piensan que el fiio 
Artropodos es polifiletico y que la artro- 
podizacion tuvo lugar mas de una vez. 
Ademas, muchos investigadores creen 
que hay diferencias suficientes entre 
crustaceos y unirrameos (insectos, mil- 
pies, ciempies, pauropodos y slnfilos) 
para justificar la separacion. al menos a 
nivel de subfilo. Crustaceos y unirrameos 
ticnen un par de antenas. un par de 
mandibulas v un par de inaxilas en la 
caheza. Kstos apendices desempenan, 
respectivamente, funciones sensoriales, 
masticadoras y de captura de alimento. 
FI cuerpo puede estar formado per 
cateza y tronco. pero en las formas mas 
evolucionadas existe un alto grado de 
tagmatizacion (p. 374), con una caheza 
hien diferenciada, torax y abdomen. En 
la mayor parte de los crustaceos, uno o 
mas segmentos toracicos se han fusio- 
nado a la caheza para formar un ccfa- 
lotorax Los apendices toracicos y 
abdominales tienen como principal fun- 
cion andar o nadar, pero en algunos 
crustaceos tienen funciones altamente 
especializadas. Los crustaceos son prin- 
tvpalmente marinos: no obstante, hay 
muchas especies de agua dulce y unas 
pocas terrestres. Los unirrameos, sin 
embargo, son principalmente terrestres. 
Existen numerosas especies de insectos 
en habitat dulciactikolas, pero solamente 
unas pocas en habitat marinos. 

Subfilo Crustaceos 

Descripci6n general 

I)E UN CRUSTACEO 

Aunque los crustaceos se diferencian de 
los demas artropodos en una serie de 
aspectos. la caracteristica verdadera- 
mente distintiva de los crustaceos es que 
son los linicos c|ue poseen dos pares 
de antenas. Ademas de dos pares de 
antenas y un par de mandibulas, los 
crustaceos tienen dos pares de maxilas 
en la caheza, seguidas por un par de 
apendices en cada segment<> del cuer¬ 
po (en algunos crustaceos no lodos los 
metamen>s llevan apendices). Todos los 


apendices, excepto quiza las primeras 
antenas, son pri maria mente birrameos 
(dos ramas principales), y al menos algu¬ 
nos de los apendices de los adultos 
muestran en la actualidad esta caracte¬ 
ristica. Si presenlan organos especiali- 
zados para la rcspiracion, son en forma 
de branquias. 

La mayoria de los crustaceos tienen 
entre 16 y 20 segmentos, pero algunas 
formas poseen 60 o mas. El preseniar un 
mayor numero de segmentos es una 
caracteristica primitiva. Li condition mas 
evolucionada es rener pocos segmentos 
y un aumento de la tagmatizacion (p 
374). Los principales tagmas son: cabe- 
za, torax y abdomen, pero estos no son 
homologos en el con junto de la clase (e 
incluso en algunas subclases) debido a 
la variacion del grado de fusion de los 
segmentos, como por ejemplo, el cefalo- 
torax. 

Con mucho, el mayor grupo de ems- 
taceos es la clase Malacostraceos, que 
incluye langostas, cangrejos, camarones. 
pulgas de playa. cochinilias de humedad 
y muchos otros. Los malacostraceos 
muestran una distribucion sorprendente- 
mente constantc de los metameros del 
cuerpo y tagmas, conocida a menu do 


como facies carinoide* y considerada 
el modelo ancestral de la clase (Figu 
ra 20-1). Este modelo corporal tiene una 
caheza con cinco (embrionariamente seis) 
metameros fusionados, un torax con ocho 
metameros y un abdomen con sels (side 
en algunas especies). En el extremo ante¬ 
rior esta el rostro y en el posterior el tel* 
son. a mhos sin segmentar. LI telson 
junto con el ultimo metamero y sus urtV 
podos, const imye el abanico caudal un 
muchas formas. 

Kn muchos crustaceos, la cuticula dur- 
sal de la caheza puede extenderse pos- 
teriormente y rodear los lados del animal 
hasta cubrirlo, o quedar fusionada con 
alguno o con todos los segmentos toru 
cicos y abdominales. Esta cubierta se 
llama caparazon. En algunos gruposel 
caparazon adciuiere el aspecto de vulvas 
(semejantes a las tie una almeja) que 
cubren la mayor parte o todo el cuerpo. 
En los decapodos (que incluyen langos¬ 
tas, cangrejos y otros) el caparazon eubre 
por comp let o el cefalotorax. pero no el 
abdomen. 

* «Carinoide» derive del nombre cientifico de un grupo 
de crustaceos; «facies» significa apariencia. aspeclo 
general. 
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Antena 


Quelipedo (primer par 
de patas marchadoras) 


Segunda pata 
marchadora 


Tercera pata 
marchadora 



Surco cervical 

Caparazdn 

Cuarta pata 
marchadora 

Quinta pata 
marchadora 

Abdomen 

Telson 
Uropodo 



Antena 


Quelfpedo 


Exopodio del primer maxilipedo 

Segundo maxilipedo 
Boca 

Tercer maxih'pedo 
Tercera pata marchadora 


Primer pleopodo del 
macho (copulador) 


Pleopodos 3 a 5 

Ano 

Uropodo 


Figura 20-2 

Estructura externa del cangrejo de rio. A, Vista dorsal. B, Vista ventral. 


Forma y funci6n 

Porsu tamafto v fadl disponihilidacl, los 
grantles crustaceos, como el cangrejo de 
no, se han estndiaclo mas qne otros gru- 
pos. Tambien se estudian generalmente 
ai los cursos elementales de lahoratorio. 
Portanto, muchos de los comentarios 
que se clan a continuacion se aplican 
especificamente a los cangrejos de rio y 
sus a fines. 

Carac teres exlernos 

Elcuerpo de los crustaceos esta cubier- 
topor una cuticula compuesta de quiti- 
na. proleina y material mineral calcifica- 
do. Lis placas mas cl liras v pesadas de 
los grancies crustaceos son particular- 
menie ricas en depositos calcdreos. La 
cubierta protectora es blanda y fina entre 
Ins uniones de los metdmeros, propor- 
cionando flexibilidad de movimiento. El 
caparazon, si lo hay, cubit; la mayor pane 
olock) el cefalotorax; en los decapodos, 
como el cangrejo de rio, toclos los seg¬ 
ments cefalicos y toracicos estan cubicr- 
los dorsalmente por el caparazon. Cada 
melamcro no cubierto por el caparazAn 
esta protegido por una placa cuticular 


dorsal o tergo (Figura 20-2A), y una barra 
transversal ventral, el esterno. se sitfia 
entre los apendices segmentarios (Figu¬ 
ra 20-2H). FI abdomen tcrmina en un tel¬ 
son, que no se considera un metamero, 
y lleva el ano (el telson puede ser homo¬ 
logo al pigiciio de los aneliclos). Fn varies 
grupos el telson lleva un par de salientes 
ciue forman las furcas caudales. 

La posicion de los gonoporos varta 
de acuerdo con el sexo y el grupo de 
crustaceos. Pueden localizarse sobre, o 
en la base, de un par de apendices en el 
extreme) terminal del cuerpo, o sobre los 
metameros carentes de patas. En el can¬ 
grejo de rio las aberiuras de los vasos 
deferentes se localizan en el lack) medio 
de la base del quinto par de patas mar¬ 
chadoras, y las de los oviductos en la 
base del tercer par de patas. En la hem- 
bra la abertura del receptaculo seminal 
se localiza en la linea media ventral, entre 
el cuaito v quinto par de patas marcha¬ 
doras. 

Apendices. Los representantes de las cla- 
ses Malacostraceos (como el cangrejo de 
rio) y Kcmipedios, tienen li pica mente un 
par de apendices articulados en cada 


metamero (Figura 20-3), aunque los somi- 
los ahdominales de la mayor paite de las 
orras clases no llevan apAndices. En los 
crustaceos evolucionados, como el can¬ 
grejo de no, se evidencia una considera¬ 
ble especializaciAn de los apendices. No 
obstante, todas son vanaciones del mode- 
lo birrameo basico, lo que se ejemplifica 
en un apenclice del cangrejo de rio como 
es el maxilipedo (una pata toracica modi- 
ficada como apenclice cefalico) (Figuras 
20-3 y 20-4). La porcion basal, el proto- 
podio. lleva un exopodio lateral y un 
endopodio media no. El protopodio cons- 
la de dos aiticulaciones (coxa y base), 
mientras que el exopodio y el endopodio 
tienen de una a varias. Algunos apendi- 
ces, como las patas marchadoras de los 
cangrejos de rio, son secundaria mente 
unirrameos. Sobre los apendices de un 
crustaceo puede haber expansiones late- 
rales llamadas enditos y exitos, respec- 
tivamente, y a un exito sobre el protopo¬ 
dio se le denomina epipodito. Los 
epipoditos se modifican a menudo en 
bnmquias. Fl cuaclro 20-1 pone de relie¬ 
ve como se han modificado los apendi¬ 
ces respecto ei esquema birrameo para 
adaptarse a funciones especificas. 
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Figura 20-3 

Partes de un apendice birrameo de 
crustaceo (tercer maxilipedo de un 
cangrejo de rio). 


La terminologia aplicada por cliversos 
an tores a los a pend ices de los 
crustaceos no ha sido aceptada con 
uniformidad. A1 mcnos hay dos sistemas 
que son los mas ulilizados. Terminos 
alternatives a los que hemos usado son. 
por ejemplo: protopodito, exopoclito, 
enclopodito. basipodito, coxopodito y 
epipodito. Al primer y segundo par de 
antenas se les puede 11amar antenulas y 
antenas. y a la primera y segunda 
maxilas se las denomina a menudo 
maxilula y maxila. Una rosa por 
cualquier otro nombre... 


Las estruct liras que ticnen un mode- 
lo basico semejante y cjue clescienden de 
una forma eomun, se conocen como 
homologas. tanto si tienen la niisma fun- 
cion como si no. Asi, las patas marcha- 
doras especializadas, las piezas bucales, 


los quelipedos y los pleopodos, se han 
desarrollado todos a partir de un tipo 
eomun birrameo pero se han modificado 
para realizar diferentes funciones; todos 
ellos son hom61ogos entre si, una condi¬ 
tion conocida como homologia seria- 
da. Primitivamente fueron todos muy 
seinejantes, pero durante la evolution de 
las moclificaciones estructurales se han 
reducido algunas ramas, algunas han 
desaparccido. otras se ban alterado bas- 
tante, y en otras se han anadido nuevas 
partes. El cangrejo de rio y sus afines son 
el mejor ejemplo de homologia seriada 
en el Keino Animal. 

Caracteres infernos 

Tanto los sistemas muscular y nervioso, 
como la segmentacion en el torax y el 
abdomen, muestran daramente la mera- 
meria heredada de los ancestros aneli- 
dianos; no obstante, en otros sistemas 
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Figura 20-4 

Apendices de un cangrejo de rio que muestran como se han modificado, desde el modelo birrameo basico hasta el de un pleopodo. 
Protopodio, rosa; endopodio, purpura; exopodio, amarillo. 
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Tabla 20-1 

Apendlces del cangrejo dc rio 



Apendice 

ProtojK)dio 

Endopodio 

Exopodio 

Funcion 

Primera antena 
(antcnula) 

3 artejos, estatocislo en 
la base 

Palpo multiarticulado 

Palpo multiarticulado 

Tacto, gusto, equilibrio 

Segunda antena 
(antena) 

2 artejos, poro excretor 
en la base 

Palpo multiarticulado 
largo 

Fine, lamina puntiaguda 

Tacto, gusto 

Mandibula 

2 artejos. mandibulas 
duras, palpo basal 

Palpo con 2 artejos 
distales 

Falta 

MasticaciAn del alimento 

Priniera maxi la 
(maxilula) 

2 artejos con dos enditos 
delgados 

Liminas pequenas sin 
unir 

Falta 

Sujecion del alimento 

Segunda maxi la 

2 artejos, con 2 enditos 

1 pequeno segmento 

Parte de escafognaiito 

Lleva corrientes de agua a 

(maxila) 

y 1 escafognaiito 

puntiagudo 

(achicador) 

las branquias 

Primer maxilipedo 

2 laminas medianas y 
cpipodito 

2 pequenos artejos 

Un segmento basal, 
mils muchos 
filamentos unidos 

Tacto, gusto, sujecion 
del alimento 

Segundo maxilipedo 

2 artejos y branquia 
(epipodio) 

5 artejos cortos 

2 artejos estrechos 

Tacto. gusto, sujecion 
del alimento 

Tercer maxilipedo 

2 artejos y branquia 
(epipodio) 

5 artejos anchos 

2 artejos estrechos 

Tacto, gusto, sujecion 
del alimento 

Primera pa la 
marchadora 
(quelipedo) 

2 artejos y branquia 
(epipodio) 

5 artejos con pinzas 
Cfueries) 

Falta 

Ataque-defensa 

Segunda pata 
marchadora 

2 artejos y branquia 
(epipodio) 

5 artejos con pinzas 
pequenas 

Falta 

Marcha. captura 

Tercera pata 
marchadora 

2 artejos y branquia 
(epipodio), poro 
genital en la hembra 

5 artejos con pinzas 
pequeftas 

Falta 

Marcha. captura 

Cuaria pata 
marchadora 

2 artejos y branquia 
(epipodio) 

5 artejos sin pinza 

Falta 

Marcha 

Quinta pata 
marchadora 

Primer pleopodo 

Segundo pleopodo 
Macho 

2 artejos; sin branquia 
poro genital en 
el macho 

En la hembra reducido o 
falta 

Fn el macho fusionado con 
endopio para formar 
un tubo 

Esttuctura modificada 
para transferir el 
esperma a la hembra 

5 artejos sin pinza 

Estr net lira modificada 
para transferir el 
esperma a la hembra 

Falta 

Marcha 

En el macho transferencia de 
espermalAforos a la hembra 

Hembra 

2 artejos 

Fila memos unidos 

Filamento articulado 

Crean corrientes de agua, 
llevan huevos y jovenes 

Tercer, cuarto y 
quimo pleopodos 

2 artejos cortos 

Filamentos unidos 

Filamento articulado 

Crean corrientes de agua, 
en la hembra llevan huevos 
y jovenes 

Uropodos 

Un artejo corto y ancho 

Plano, oval y aplanado 

Aplanado. lamina oval 
dividida en dos partes 

Natation: en la hembra 
protection de los huevos 


existen modificaciones i m porta ntes. La 
mayor parte de los cambios se traducen 
enuna concentration de partes en una 
region particular, e incluso, reduccion o 
perdida completa de partes, como por 
ejemplo los interseptos. 

Hemoccle. El principal espacio corporal 
de los artropodos no es el cclomu, sino 
un hemoccle lleno de sangre. Durante 


el desanolle embrionario de la mayoria 
de los artropodos, se abren en el meso- 
dermo de ciertos metameros cavidades 
celomaticas vestigiales que enseguida se 
obliteran, o bien pueden continuarse con 
el espacio existente entre el mesoclermo 
en desarrollo, las estructuras ectodermi- 
cas y el vitelo. Esre espacio se convieite 
en un hemocele y de esta forma no 
queda limitado por el peritoneo meso- 


dermico. Los unices compartimentos 
celomaticos que quedan en los crusta- 
ceos son los sacos externos de los orga- 
nos excretores y el espacio que rodea a 
las gonadas. 

Sistema muscular. Los museulos estria- 
dos constituyen una parte considerable 
del cuerpo de la mayoria de los crusta- 
ceos. Por lo general los nuisculos se dis- 
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Figura 20-5 

Estructura interna de un cangrejo de rio macho. 
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Figura 20-6 

Esquema de la seccidn transversal a traves de la region cardiaca del cangrejo de rio, en la 
que se muestra la direccion del flujo sanguineo en este sistema sanguineo «abierto». El 
corazon bombea sangre hacia los tejidos del cuerpo a traves de arterias que vierten en los 
senos tisulares. La sangre que retorna entra en el seno esternal, se dirige hacia las 
branquias para el intercambio gaseoso, y finalmente vuelve al seno pericardico por los 
canales eferentes. Notese la ausencia de venas. 


ponen on grupos antagonicos: flexor es. 
que aproximan unu parte hacia el cuer¬ 
po. y extensores, que la alejan. El abdo¬ 
men de un cangrejo de rio tiene flexores 
potentes (Figura 20-5) que se utilizan 
c Li an do el animal nada hacia atrSs (el 
mejor medio para escapar). Los fuertes 
musculos situ ados a cada lado del esto- 
mago controlan las mandfbulas. 

Sistema respiratorio. El intercambio de 
gases en los crustaceos mas pequenos 
tiene lugar sobre las superficies mas finas 
de la culicula (por ejemplo, en las patas) 
o sobre todo el cuerpo, y pueden laltar 
las estructuras especializadas. Los crus¬ 
taceos mayores lienen branquias, que son 
delicadas expansiones plumosas provis¬ 
tas de una cuticula muy fina. En los deca- 
podos, los lados del caparazon encierntn 
la cavidad branquial, que se abre ante¬ 
rior y ventralmenie (Figura 20-6). Las 
branquias pueden salir desde la pared 
pleural hacia el interior de la cavidad 
branquial, o bien. desde la articulacion 
de las patas toracicas con el cuerpo, o 
desde las coxas toracicas. Los dos ultimos 
tipos son caracterisiicos del cangrejo de 
no. Una parte de la segunda maxila («el 
achicadonO impulsa el agua sobre los fila- 
mentos branquiales. al interior de la cavi¬ 
dad branquial en las bases de las patas, 
y sale de la cavidad branquial hacia la 
parte anterior. 

Sistema circulatorio. Los crustaceos v 
olros artropodos lienen un sistema cir- 
culalorio de tipo «abieito» o lagunar. Esto 
significa que no hay venas ni separacion 


entre la sangre y el Liquido intersticial. 
como ocurre en los animates con siste- 
mas cerrados (p. 687). La hemolinfa (san¬ 
gre) sale del corazon mediante arterias, 
circula a traves del hemocele y vuelve a 
los senos venosos o espacios antes de 
entraren el corazon. Los anelidos lienen 
un sistema circulatorio cerrado. como los 
vertebrados. 

HI principal organo propulsor es un 
corazon dorsal un saco unico sin rallicar, 


de musculo esiriado. La hemolinfa enira 
en el corazon. desde el seno pericardi¬ 
co circundante, a traves de pares de ostio 
los. con vaKailas cjiie impiden el reflujo 
al seno (Figura 20-6). Desde ei corazon 
la hemolinfa entra en una o mas arterias? 
en estas existen unas valvulas que impi- 
den el reflujo de la hemolinfa. Pequenas 
aiterias vieiten en los senos laterales, los 
cuales, a menudo, descargan en un 
amplio seno esternal (Figura 20-6). 
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Destle aqui, la hemolinfa es conduci- 
da hacia las branquias (si las hay) 
mtxliantes canales aferentes de los senos; 
alii dene lugar el intercambio de oxige- 
noy dioxido de carbono. La hemolinfa 
es entonces devuelta a! seno pericardia) 
por los canales eferentes (Figura 20-6). 

La hemolinfa en los artropodos es 
ncolora. e incluye al menos dos tipos de 
celulas ameboides. La solucion puede lle- 
var hemocianina, pigmento respiratorio 
quecontiene cobre, o hemoglobina, que 
contiene hierro. hi hemolinfa tiene la pro- 
piedad de coagular.se, lo que impide su 
perdida en las heridas pequefias. Algunos 
amelx>citos liberan un coagulante similar 
a la trombina, que precipita el coagulo. 

Sistema excretor. Los organos excreto¬ 
ry de los crustaceos adultos son im par 
de esiructuras tubulares localizadas en la 
region cefalica, ventralmente y por delan- 
ledelesofago (Figura 20-5). Se denomi- 
nan glandulas antenales o glandulas 
maxilares, segtin se abran en la base de 
las antenas o de las segundas maxilas. 
linos pocos crustaceos adultos tienen los 
dos tipos. Los organos excretores de los 
decapodos son glandulas antenales, tam- 
bien Hainadas glandulas verdes. Los 
crustaceos no tienen tubulos de Malpi- 
gio. organos excretores de las aranas e 
in sect os. 

El saco terminal de la glandula ante- 
nal. que deriva de un compartimiento 
celomatico embrionario, consta de una 
pequena vesicula (saculo) y de una masa 
esponjosa denominacla laberinto. El 
laberinto conecta por un tubulo excre¬ 
tor con una vejiga dorsal, que se abre al 
exterior por un poro situado en la super- 
ficie ventral del segmento antenal basal 
(Figura 20-7). Li presion hidrostatica inter¬ 
na del hemocele proporciona la fuerza 
neoesaria para la filtration del liquitlo den- 
tro del saco terminal, y a medida que es 
filtrado pasa a traves del tubulo excretor, 
semodifica por la reab.sorcion de sales, 
aminoacitlos, glucosa y algo de agua y 
finalmente es excretado como orina. 

La excrecion de los desechos nitro- 
gcnatlos (sobre todo amoniaco) tiene 
lugarpor difusion a traves de las areas 
linasde la cuiicula, especialmente de las 
branquias, y los llamados organos excre- 
lores funcionan principalmente en la regu¬ 
lation de la composit ion osmotica de los 
liquidos corporales. Los crustaceos de 



Figura 20-7 

Esquema de una glandula antenal 
(glandula verde) del cangrejo de rio (en su 
posicion natural el organo esta mucho m&s 
plegado). Algunos crustaceos carecen de 
laberinto, y el tubulo excretor (canal 
nefridial) es un tubo mas espiralado. 

agua dulce, como el cangrejo de rio, estan 
constantemente amenazados por la sobre- 
dilucion de la sangre por el agua que se 
difunde a traves de las branquias y otras 
superficies permeables. his glandulas ver¬ 
des, al formar una orina cliluida, baja en 
sales, actuan como un tnecanismo efecti- 
vo de -control de flujo». En la orina se 
pierde algo de Mr y Cl , pero esta perdi¬ 
da se compensa en las branquias median- 
te la absorcion selectiva de sal a paitir del 
agua. En los crustaceos marinos, como las 
langostas y cangrejos. los rinones funcio¬ 
nan para ajustar la composition salina de 
la hemolinfa por la modificacion selecti¬ 
va del contenido de sal en la orina tubu¬ 
lar. En estas formas, la orina resulta isos- 
motica con la sangre. 

Sistema nervioso y sensorial. Los sis- 
lernas nerviosos de los crustaceos y los 
anelidos tienen mucho en comun, aun- 
que el de los crustaceos presente una 
mayor fusion de ganglios (Figura 20-5). 
El cerebro consiste en un par de gan- 
giios supraesofagicos que envian ner- 
vios a los ojos y a los dos pares de ante¬ 
nas. Esta unido por conectivos a los 
ganglios subesolagicos, que envian ner- 


vios a la boca, apendices, esofago y glan¬ 
dulas antenales. El doble cordon nervio¬ 
so ventral tiene un par de ganglios por 
cada metamero y envia nervios hacia los 
apendices, musculos y otras partes, Ade- 
mas de este sistema nervioso central, 
puede haber un sistema nervioso simpa- 
tico asociado al tracto digestivo. 

Los crustaceos tienen organos senso- 
riales mejor desarrollados que los aneli¬ 
dos. Los organos sensoriales mas impor¬ 
tances del cangrejo de rio son los ojos y 
los estatocistos. Los organos tactiles estan 
ampliamente distiibuidos por el cuerpo en 
forma de pelos tactiles. delicadas expan- 
siones de la cuticula especialmente abun- 
dantes en las quelas, las piezas bucales y 
el telson. Los sentidos quimicos del gusto 
y el olfato se encuentran en los pelos de 
las antenas, piezas bucales y otros lugares. 

Sobre cada uno de los segmentos 
basales de las primeras antenas del can¬ 
grejo de rio se encuentra un estatocisto 
sacciforme, que se abre en la superfice 
dorsal por un poro. EJ estatocisto contie¬ 
ne una cresta formada a partir de un 
revestimiento quitinoso, y esta provista 
de pelos sensoriales y de granos de arena 
que sirven de estatolitos. Siempre cjue 
el animal cambia de posicion, cambia 
tambien la de los granos de arena situa- 
dos sobre los pelos sensoriales, lo que es 
transmitido como estimulo al cerebro; el 
animal, por tanto, puede ajustar su pro- 
pia posicion. El revestimiento cuticular 
del estatocisto se renueva en cada muda 
(eedisis), y con el se pierclen tambien los 
granos de arena. 'Eras la muda nueva- 
mente se recogen granos de arena que 
se incorporan a traves del poro dorsal. 

En muchos crustaceos los ojos son 
compuestos, ya que estan formados por 
muchos fotorreceptores unidos deno- 
minados ommatidios (Figura 20-8). 
Gubriendo la superficie redondeada de 
cada ojo hay una zona de auricula trans- 
parente, la cornea, dividida en muchos 
cuadritos o hexagonos denominados 
facetas que son los extremos mas exter- 
nos de los ommatidios. Cada ommalidio 
se comporta como un ojo diminuto y esta 
formado por varios tipos de celulas dis- 
tribuidas en columnas (Figura 20-8). Entre 
los ommatidios adyacentes se encuentran 
celulas pigmentarias negras. 

En el ojo conipueslo de un artropo- 
do, el movimiento del pigmento le per- 
mite ajustar diferentes intensidades de 
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Figura 20-8 

Parte del ojo compuesto de un artropodo que muestra la migracion del pigmento en el 
ommatidio para la visidn nocturna y diurna. En cada esquema estan representados cinco 
ommatidios. Durante el dia cada ommatidio esta rodeado por un collar de pigmento oscuro, 
de tal manera. que cada ommatidio es estimulado solamente por los rayos que entran por 
su propta edrnea (vision en mosaico); durante la noche el pigmento forma collates 
incompletos y los rayos de luz pueden alcanzar a los ommatidios adyacentes (imagen 
continua o de superpostcidn). 


luz. Kn cat In ommatidio hay tres lipos de 
eelulas pigmentarias: retinal distal. reti¬ 
nal proximal y reflectante; estas celulas 
se distrihuyen de tal manera cjue pueden 
Ibrmar un collar mas o menos completo 
alrededor de cada ommatidio. Para inten- 
sidades alias de luz, o para la adaptation 
a la luz del dm, el pigmento retinal dis¬ 
tal se mueve hacia dentro y encuentra el 
pigmento retinal proximal que se mueve 
hacia fuera; de esta manera se forma 
alrededor del ommatidio una funda com- 
plela de pigmento (Figura 20-8). En estas 
condiciones. solamente los rayos cjue 
atraviesan la cornea directamente pue¬ 
den alcanzar la celula fotorreceptora 
(retinular). Cada ommatidio esta aislado 
de los oiros; asi, cada ommatidio puede 
ver solo una zona limitada del campo 
visual (imagen en mosaico o aposicion). 
Con luz amoiliguatla. los pigmentos dis¬ 
tal y proximal estan separados de tal 
manera que los rayos de luz. con la 
ayuda de las celulas pigmentarias reflec- 
toras. tienen la posibilidad de extenderse 
hacia los ommatidios adyacentes y for¬ 
mal - una imagen continua o por super- 
posicion. Ilste segundo lipo de vision es 
menos preciso. pero tiene la ventaja de 


a proved la r mejor la limitada canlidad de 
luz que se recibe. 

Reproducci&n , ciclos de vida 
yfuncMn endoevina 

Li mayoria de los crustaceos tienen sexos 
separados, y hay una ainplia variedad de 
especializaciones para la cApula entre los 
diferentes grupos. Los perccbes son 
monoicos, pero generalmente practican 
la fecundacion cruzada. En algunos ostra- 
eodos, los machos son raros y la repro- 
duccion es generalmente parte nogenet i- 
ca. La mayor parte de los crustaceos 
incuban de alguna manera sus huevos: 
los branquiopodos y los percebes tienen 
camaras incubadoras especiales. los cope- 
podos tienen sacos ovigeros a los lados 
del abdomen (Figura 20-19) v inuchos 
malacostraceos llevan huevos v jovenes 
unidos a sus a pent I ices. 

El cangrejo de rio tiene un desarrollo 
tlirecto. esto es, sin formas larvarias. Del 
huevo eclosiona un diminuto joven con 
la misma forma que el adulto y con un 
conjunio complete) de apendices y meta- 
men >s. No obstante, en la mayoria de los 
crustaceos el desarrollo es indirecto v del 


huevo sale una larva muy diferente al 
adulto. tanto en aspecto como en estruc- 
tura. La transformacion de la larva cn 
adulto se denomina metainorfosis. La 
larva primitiva v mas ampliamente difem- 
dida entre los crustaceos es la nauplio 
(Figuras 20-9 y 20-23). La larva nauplio 
tiene solamente ties pares de apendices: 
primeras antenas unirrameas. segunda* 
antenas birrameas y mandibulas hirra- 
meas: todos ellos funcionun como apen¬ 
dices nadadorcs, El desarrollo posterior 
puede implicar un cambio gradual hacia 
la forma del cuerpo del adulto, en el que 
a trav&s de una serie de mudas se ana- 
den apendices y segment os. o un cam¬ 
bio brusco. como es el caso de la meta- 
morfosis del percebe, que pasa de un 
estado nauplio libre y nadador a una 
lar\‘a llamada cipris provista de un capa- 
razon bivalvo. y finalmente a un estado 
adulto sesil y con placas calcareas. 

Ecdisis. La eedisis (G. ekdyeitt. desnu- 
darse). o muda, es necesaria para que d 
cuerpo aumente tie tamano, dado que el 
cxoesqueleto no es una pane viva y no 
crece como lo hace el animal. Muchas de 
las funciones tie los crustaceos. como 
la re produce ion, el comport a miento y 
muchos prex'esos metab6licos. estan afec- 
tadas por la fisiologia del cido de la mud: 

La cuticula. tjue es secretada por l.i 
epidermis subyaeente. tiene varias capas 
(Figura 20-10). La mas externa es la epi- 
cuticula. una capa muy fina de protem.i 
impregnada de lipitlos. El grueso de la 
cuticula lo forman varias capas tie pro- 
cudcula (1) la exocudcula cjue esta juso 
por debajo de la epicuticula y que con* 
tiene proteinas. sales de calcic) y quitina; 
(2) la ciulocudcula, que a su vez esta for* 
mada por (3) una capa principal que 
conliene mas quitina y menos proteina. y 
que esta fiieitemcnte calcilicada, y D) una 
capa mcinbranosa, no calcihcada v rela 
tivamente fina. de quitina y proteina. 

Foco tiempo antes de t|ue tenga lugar 
la ecdisis, las celulas epiclermicas aumen- 
tan consitlerablemente de tamano. >e 
separan de la capa membranosa. seca- 
tan una nueva epicuticula y comienzana 
producir una nueva exocuticula (Figura 
20-11). Se segregan enzimas en la zoni- 
que q tied a in media tanienie sobre h 
nueva epicuticula, Estas enzimas comini* 
zan a disolver la endocuticula antigua v 
los producros solubles son absorbidos 
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Figura 20-9 

Ciclo vital de un camarbn del Golfo, Penaeus. Los peneidos frezan a profundidades entre 
40 y 90 metros. Las formas larvarias jovenes constituyen una parte importante de la fauna 
planctbnica, y se abren camino cerca de la orilla en aguas de poca salinidad para 
desarrollarse como juveniles. Los individuos mayores regresan a las aguas profundas. 



Figura 20-10 

Estructura de la cuticula de un crustaceo. 


yalmacenaclos en el interior del cuerpo 
delos austaceos. Algunas de las sales de 
kaldo sc almacenan como gastrolitos 
Iconcreciones minerales) en las pa redes 
del Estonia go. Einalmente, de la antigua 


cuticula solo permanecen la exocuticula 
y la epicuticula, debajo de las cuales estan 
las nuevas exo y epicuticula. El animal 
traga agua, que es absorbida por el intes- 
tino, y el volumen sangumeo aumenta 


enormemente. La presion interna provo- 
ca la rotura de la cuticula y el animal sale 
por si mismo de su antiguo exoesquele- 
to (Figura 20-12). Luego tiene lugar un 
estiramiento de la todavia blanda cuticu- 
la, la reposicion de sales inorganicas recu- 
peradas v de otros constituyentes, y el 
endurecimiento de la nueva cuticula. 
Durante el periodo de muda el animal 
esta indefenso, por lo que permanece 
escondido. 

Cuando el crustSceo es joven, la eedi- 
sis debe acontecer frecuentemente para 
permitir el credmiento, y el ciclo de muda 
es corto. Cuando el animal se acerca a la 
madurez, en los periodos de intermuda 
incrementa la masa de tejidos a medida 
que el agua es reemplazada por tejido vivo. 

Control hormonal del ciclo de la eedi¬ 
sis. Aunque la eedisis estd controlada hor- 
monalmente, el ciclo se inicia a menudo 
por un estimulo ambiental percibido por 
el sistema nervioso central. Tales estimu- 
los pueden incluir cambios de tempera- 
tura, duracion del dia y humedad (en el 
caso de los cangrejos terrestres). El resul- 
tado de la senal procedente del sistema 
nervioso central es la disminucion de la 
production de una hormona inhibido- 
ra de la muda por el organo X. Este 
organo esta formado por un grupo de 
celulas neurosecretoras situadas en la 
medula terminal del cerebro. En el 
cangrejo de rio y otros decapodos. la 
medula terminal se encuentra en los 
pedunculos oculares. bi hormona es trans- 
portada por los axones del organo X al 
seno glandular (que probablemente no 
tiene iiinci6n glandular) y al pedunculo 
ocular, donde es liberada a la hemolinfa. 

Cuando el nivel de la hormona inhi- 
biclora desciende, induce el verticlo de 
una hormona de la muda desde los 
organos Y. Estos organos se localizan 
debajo de la epidermis cerca de los 
musculos aductores de las mandibulas y 
son homologos de las glandulas proto- 
racicas de los insectos, que producen la 
hormona eedisona. La action de la hor¬ 
mona de la muda es la de iniciar los pro- 
cesos antcriores a la eedisis (preecdisis). 
Una vez iniciado, el ciclo prosigue auto- 
maticamente, sin la accion ulterior de las 
hormonas de los organos X o Y. 

Otras funciones endocrinas. bi extrac- 
cion de los pedunculos oculares no solo 
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C=> OTTO... 



Fase entre mudas 


En la preecdisis, la vieja 
procuticula se separa de la 
epidermis, que secreta una 
nueva epicuticula 


Mientras se secreta la 
exocuticula, el liquido de la 
muda disuelve la vieja 
endocutfcula, y los 
productos disueltos se 
reabsorben 


acelera la muda, sino que impide ajustar 
el color del euerpo a la coloration del 
fontlo, fenomeno que se conoce desde 
hace unos 100 aftos. Fostcriormente a 
este deseubrimiento, unos 50 a nos des¬ 
pues, se const aid que tal defecto no era 
causado por la falta de vision, sino por la 
perdida de las hormonas de los petlun- 
culos oculares. HI color del euerpo de los 
crustaceos es consecuencia de los pig- 
men los. principalmente de las celulas 
ramificadas de La epidermis (cromatAfo- 
ros). La concentration de los granulos de 
pigmento en el centro de las celulas pro¬ 
duce un electo de aclaramiento y la dis¬ 
persion del pigmento causa un oscureci- 
miento. El compoitamiento del pigmento 
es controlado por hormonas procedentes 
de celulas neurosecretoras de los pedun- 
culos oculares, asi como por la adapta¬ 
tion del pigmento retinal de los ojos a la 
luz y a la oscuridad (Eigura 20-8). 

La liberation de sustancias neurose¬ 
cretoras en la pared del pericartlio, pro¬ 
cedentes de los organos pericdrcliccxs, 
determina un aumento del rilmo y la 
amplitud del latido cartliaco. 

Los malacostraceos machos presen- 
tan glandulas androgenicas, haliadas 
por primera vez en un anfipodo ( Orches¬ 
tic*, una pulga de playa comun), Al con- 

Las celulas neurosecretoras son celulas 
nerviosas que sc han modificado por la 
secrecion de hormonas. F.stan miiv 
dilundidas entre los invertebrados, y 
lambien las hay en vertebrados. Hntre 
estos ultimos son buenos ejemplos 
ciertas celulas del hipotalamo y de la 
piuiitaria posterior (p. 753) 


trario que otros organos endocrinos de 
los crustaceos. las glandulas androgeni¬ 
cas no son organos neurosecretores. Sus 
secreciones estiimilan la expresion de las 
caracteiisticas sexuales masculinas. Los 
malacostraceos jovenes tienen glandulas 
androgenicas rudimentarias. aunejue en 
las hembras no llegan a tlcsarroilar.se. Si 
las glandulas son implantadas artificial- 
mente a una henibra, sus ovarios se trans¬ 
forma n en testiculos, comienzan a pro- 
ducir espermatozoides, y sus apendices 
empiezan a tomar las caraclcrisiicas mas¬ 
culinas en la muda siguiente. Hn los iso- 
podos las glandulas androgenicas se 
encuennan en los testiculos, mientras cjue 
en ti resto de los malacostraceos se loca- 
lizan entre los musculos de los coxopo- 
dios de las patas toracicas, y parcialmen- 
te unidas cerca de los extremos de los 
vasos dcfcrenles. Aunque las hembras no 
poseen organos semejanles a las glandu¬ 
las androgenicas, sus ovarios producen 
una o tlos hormonas que influyen en las 
caracteiisticas sexuales secundarias 
En los crustaceos puetle haber hor¬ 
monas que influyen cn otros procesos 
corporales, y hay pruebas que sugieren 
que una sustancia neurosecretora pro- 
dutida en el pedunculo ocular regula el 
nivel de aziicar en sangre. 

Hdbitos alimenlarios 

En los crustaceos los habitos y adapta- 
ciones para la alimentacion varian amplia- 
mente. Aunque muchas formas pueden 
cambiar de un tipo tie alimentation a otro, 
tlependiendo del medio y de la disponi- 
bilidad del alimento, todos los crustaceos 
utilizan tie la misma manera ti con junto 



En la eedisis, se desprenden 
la vieja exocuticula y 
epicuticula 


v 



En la posteedisis, la nueva 
cuticula se despliega y 
estira, y se secreta la 
endocutfcula 


Figura 20-11 

Secrecion de la cuticula y reabsorcion en 
la eedisis. 
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«'tre el caparazon y el abdomen 
Caparazon viejo 


separado y levantado 



Figura 20-12 

Secuencia de la muda en el bogavante 
Homarus americanus. A, La membrana 
entreel caparazon y el abdomen se rompe 
ycomienza una elevacion ligera del 
caparazon. Esta fase puede durar hasta 
2 horas. En B y C, salen la cabeza, el torax 
yfinalmente el abdomen. Normalmente 
esteproceso no dura mas de 15 minutos. 
Inmediatamente despues de la ecdisis, los 
queh'pedos se secan y el cuerpo es muy 
blando. El bogavante continua la absorcion 
rapida de agua, de tal manera, que a las 
12 horas el cuerpo ha aumentado cerca del 
20% en longitud y el 50% en peso. En las 
semanas siguientes, el agua de los tejidos 
sera sustituida por proteinas. 

de piezits bucales. Las mantlibulas v maxi- 
las estan implicatias en la ingestion; los 
maxilipedos en la sujecion y tlesmenuza- 
mienio, y en los dep re da cl ores las patas 
marchadoras y particularmente los queli- 
pedos, en la captura de alimento. 

Muchos emstaceos. tanto de gran tania- 
nocorno de pequeno, son depredadores, 
yalgunos muestran adaptaciones intere- 
santes para inatar a sus presas. Una forma 
seme [ante al camaron, I.ygiosquilla, tiene 
sohre una de sus patas marchadoras un 
dedo especial izatlo cjue puede sucar de un 
surco y lanzar suhitamente para davarlo 


Diente lateral del Diente 

molino gastrico dorsal Estomago pilorico 



Estomago 

cardiaco 


Gastrolito 


Esofago 


Sedas filtradoras 


Diente ventral 


Ciego dorsal 
Intestino 


Ciego ventral 


Figura 20-13 

Estomago de un malacostraceo en el que se observa el molino gastrico y la direccion del 
movimiento del alimento. El molino esta provisto de bordes quitinosos, o dientes, para la 
masticacion, y sedas para tamizar el alimento antes de que pase al interior del estomago 
pilorico. 


en una presa que past*. HI camaron pisto- 
la Alpha l s* tiene una quela enormemente 
alaigada que puede montage como d gati- 
llo de una pisrola y cerrarse con una fuer- 
za tal t{ue aturde a sus presas. 

Los que se alimentan de particular 
en suspension (fihradores) se nutren 
de planccon, detritos y bacterias; los 
depredadores. de laivas, gusunos, crus- 
taceos, caracoles y peces, y los carro- 
fteros se alimentan de resros de anima¬ 
tes y plantas muertas. Los filtradores como 
los camarones tlucntle, las pulgas de agua 
y los percebes, utilizan sus patas para la 
obtencion del alimento; estos apendices 
llevan una gruesa fila de sedas, para crear 
corrientes de agua que llevan el alimen¬ 
to a traves de las mismas hacia la boca. 
HI camaron de fango Upogebia utiliza las 
sedas largas situadas sobre* sus dos pri- 
meros apendices toracicos para filtrar el 
alimento; las pa rtf cu las alimenticias las 
ohtienen de la corriente de agua cjue cir- 
cula por la galena y que es prcxlucida por 
el movimiento de sus pleopodos. 

Los cangrejos de no tienen un esto¬ 
mago dividido en dos partes (Figura 20- 
13). La primera parte con tiene un mo¬ 
lino gastrico mediante el cual, el 
alimento, prcviamenle desgarrado por las 
mantlfbulas, es desmenuzado aim mas 
por sus tres dientes calcareos; de esta 
manera se obtienen partfculas lo sufi- 
cientemente finas como para pasar a ira¬ 
ves de un I'iltro de sedas que hay en la 
segunda parte del estomago. A conti¬ 
nuation las pamculas llegan al intestino, 
donde tiene lugar la digestion cjuimica. 


Breve resumen 

DE LOS CRUSTACEOS 

Constituycn un extenso grupo con 
nuichas subdivisiones. y tienen muchos 
modelos estructurales, habitat y modos 
de vida. Algunos son mucho mas gran- 
cles que los cangrejos de rio; otros son 
mas pequenexs, incluso microscopicos. En 
unos casos estan altamente desarrollados 
y especializados, en otros tienen una 
organizacion mas simple. 

El lector podra com probar que el resu¬ 
men de los crustaeeos y la clasificacion que 
se da en la p. 404 son extraordinariamen- 
te breves. Aunque se mencionan todas las 
clases, una exposition completa de los 
taxones de categoiia interior a tlitiio rtivel 
requerirfa una cobeitura mas alia de la fina- 
litlad de este libro de texto. 

Clase Remipedios 

Ixxs remipedios (Figura 20-14) es una muy 
pequeha clase de crustaeeos reciente- 
mente descubieita. Las diez especies des- 
critas se han encontrado en cuevas rela- 
cionadas con el mar. Los remipedios 
tienen caracteristicas muy primitivas. En 
el tronco (torax y abdomen) hay 25-38 
segmentos, totlos con pares de apendi¬ 
ces birrameos nadadores v esencialmente 
iguales. Las antenas son birrameas. Tanto 
el par de maxilas como el de maxilipe- 
dos son prensiles y, aparentemente, adap- 
tados a la alimentation. La forma tie los 
apendices nadadores se parece a la que 
presentan los copepodos, pero a dife- 









398 


P.irte III. Diversidatl de la vida animal 




Figura 20-14 

Crustaceo de la clase Remipedios. 


rencia de estos y de las cefalodmdos. las 
patas nadadoras estan dirigidas lateral- 
mente, y no ventralmente. 

Clase Cefalocaridos 

Los cefalocaridos (Figura 20-IS) forman 
tambien un pequePio grupo, con solo 
nueve especies. Aparecen a lo largo de 
ambas costas de I os Estados tlnklos, 
Indias occidenrales y Japon. Tienen de 2 
a 3 mm de longitud, y se han enconira- 
do en sedimenios de fondo. desde la 
zona intermareal hasta linos 300 m de 
profundidad. Algunas de sus caracteristi- 
cas son bastante primitivas. Lis patas tora- 
cicas son muy semejantes entre si, y las 
segundas maxi las se parecen a las patas 
toracicas. Las segundas maxilas y los siete 
primeros pares de pa las tienen un gran 
epipodito en el protopodio, y ese es 
uniailiculado. Los cefalocaridos carecen 
de ojos, de caparazon y de apendices 
abdominales. Hernialroditas autenticos. 
son los unicos artropodos que liberan los 
ovulos y los espermatozoides a un con- 
ducto comun. 

Clase Branquiopodos 

Tambien representan un tipo de crusta- 
ceos con algunos caracteres primitivos. Se 
reconocen cuatro ordenes: Anostraceos 
(camaron duende y camaron de las sali- 
nas, Figura 20-16H), sin caparazon: Notos- 



Figura 20-15 

Grustaceo de la clase Cefalocaridos. 

tniceos (camarones renacuajo, Figura 20- 
I6A) cuyo caparazon forma un ancho 
escudo dorsal; Concostraceos (camaro¬ 
nes almeja), con un caparazon bivalvo 
que generalmente encierra todo el cuer- 
po; y los Cladoceros (pulgas de agua, 
Figura 20-160, tipicamente con un capa¬ 
razon que encierra el cuerpo pero no la 
cabeza. Los branquiopodos tienen redu- 
cidas las primeras antenas y las segundas 
maxilas. Sus patas son aplanadas y folia- 
res (filopodios) y son los principales 
organos respiratorios (de aqui el nombre 
de branquiopodos). La mayorfa de ellos 
utili/an sus patas para filtrar alimento, y 
excepto en los cladoceros, para la loco- 
mock:) n. 

La mavoiia de los branquiopodos son 
formas dulciacu(colas. El orden mas 
abunclante e importante es el de los Cla¬ 
doceros, que a menudo representan un 
coinponente importante del zooplancton 
de las aguas dulces. Su reproduccion es 
muy interesanle y recuerda a la de algu¬ 
nos rotiferos (Capftulo 16). Durante el 



Figura 20-16 

Ejemplos de la clase Branquiopodos. 

A, Camaron renacuajo, orden Notostraceos. 

B, Camaron duende, orden Anostraceos. 

C, Daphnia , orden Claddceros. 


vcrano suelen producir solo hcmbras por 
paitenogenesis, con lo que aumenta rfipi- 
damente la poblacion. En condiciones 
desfavorables producen algunos machos 
por rneiosis normal y los huevos pueden 
ser fecundados. Los huevos fee undados 
son muy resistentes a I frio v a la deseca- 
cifin. lo que es muy importante para la 
supen ivencia cle las especies durante el 
invierno y para llegar pasivarnente a nue- 
vos habitat. Los cladoceros tienen prin- 
cipalmente desarrollo directo, mientras 
que los demas branquiopodos presentan 
metam<>rf<>sis gradua 1. 

Clase Maxilopodos 

Esta clase incluye un numero de grupos 
de cmstaceos tradicionalmente considc- 
rados como clases. Los especialistas han 
reconocido la evidencia de que estos gm- 
pos desciendcn de un antecesor comun, 
y ibrman as! un grupo monofiletico den- 
tro cle los cmstaceos. Basicamente tienen 
cinco metameros cefalicos, seis toracicos 
y. gcncralmente, cuatro metameros abdo¬ 
minales mas un telson, aunque son cornu- 
nes las reducciones. El abdomen carece 
de apendices tipicos. El ojo de la larva 
nauplio (cuando existe) tiene una estruc- 
tuni unica y se le conoce como ojo maxi- 
lopodiano 

Siibchise Ostrdcodos 

Los representantes cle los osiracodos, al 
igual que los concosrraceos, estan ence- 
rraclos en un caparazon bivalvo; parecen 
almejas diminutas. plies su tamano osci- 
la entre 0,25 y 8 mm cle longitud (Figti- 
ra 20-17). Los ostrdcodos muestran una 
considerable fusion de los metameros del 
tronco, v el numero de apendices toraci¬ 
cos se reducen a dos o ninguno. La ali- 
mentacion y la locomocion se realizan 
principal mente media nte los apendices 
cefalicos. La mayor parte cle los ostraco- 
dos viven sobre el fondo o trepan por las 



Figura 20-17 

Ostracodo. Subclase Ostracodos, clase 
Maxilopodos. 
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plantas, no obstante algunos son plano 
tonicos, excavaclores o parasitos. Los 
Mbitos alimentarios son cl i versos; las hay 
comedo its cle partial las, de plantas. cle 
carrona y depredadores. Su distribucion 
es amplia y abarca tanto los medios mari- 
nos conio dulciacuicolas. El desarrollo es 
una metamorfosis gradual. 

Subclase Mistacocdridos 

Ms esta una subclase de crustaceos dimi- 
nutos (menos de 0,5 mm de longitud) que 
viven en el agua inlersticial entre los gra- 
nos cle arena cle las plavas (habitat psam- 
molitoral) (Figura 20-18). Solo se ban des- 
crito 10 especies, pero los mistacocaridos 
estan amplia men te distribuidos por 
muchas partes del mundo. Presentan algu- 
nas caracteristicas primitivas. 

Subclase Copepodos 

Este grupo es el segundo, tras los Mala- 
costraceos. en numero cle especies. Los 
copepodos son de pequeno tamaiio 
(generalmente unos pocos milimetros o 
menos cle longitud), y bastante alargados 
yafiladosen su parte posterior. Carecen 
decaparazon, v el aclulto conserva ei ojo 
nauplio (maxilopodial), simple v media- 
no (Figura 20-19). Tiencn un unieo par 
tie maxilipedos unirrameos y cuatro pares 
deapenclices birramcos toracieos, bastante 
aplanados y nadadores. El quinto par cle 
patas esta reducido. General men te, la 



Figura 20-18 

Crustaceo mistacocarido de la subclase 
Mistacocaridos, subclase Maxilopodos. 



Figura 20-19 

Copepodo con ovisacos; subclase 
Copepodos, clase Maxilbpodos. 

parte posterior del cuerpo esta separada 
cle la anterior (porcion cjue lleva los apen- 
dices) por una articulacion mayor. A 
menuclo las primeras antenas son mas lar- 
gas que los demas a pend ices. Los cope¬ 
podos ban evolucionado muv diversa- 
mente y con mucho exito, con un gran 
numero de especies simbiotieas y cle vida 
libre. Muchos aclultos y formas parasitas 
estan tan inoclificados (y pueclen diferir 
tanto cle la clesciipcion dada aquf) que difi- 
cilmente pueclen reconocerse conio artrcV 
poclos. y no digamos conio crustaceos. 

Descle el punto cle vista ecologico, los 
copepodos de vida libre tienen una enor- 
me importancia. ya que con frecuencia 
ocupan el nivel cle consumidores prima- 
rios (p. 809), dominando en las comuni- 
dacles acuaticas. En muchas localidacles 
marinas el copepodo Calanus constitu- 
ye el organismo mas abundanie del zoo- 
pi anc ton y representa la mayor propor- 
cion de la biomasa total (p. 809). En otros 
lugares, y por lo que respecta a la bio- 
niasa, solo pueden ser superados por los 
eufasiclos (p. 402). Calarms forma la 
mayor parte de la clieta de peces ecolo- 
gica y economica men te import antes, 
conio el arenque, el bacalao. o la sardina, 
asi conio de las larvas de grandes peces; 
junto con los eufasiclos const it uyen un 
alimento im porta nte para ballenas y ribu- 
rones. En el zooplancton marino apare- 
cen con frecuencia otros generos, y algu- 
nas formas conio Cyclops v D lap tom us 
pueclen constituir una importance frac- 
cion del plancton cle agua dulce. Muchas 
especies cle copepodos son parasitos cle 
otros in vertebra dos marinos y cle peces 
marinos y dulciacuicolas (algunos cle 


estos Ciltimos tienen importancia econo¬ 
mica). Ciertas especies cle copepodos cle 
vida libre sirven cle hospedadores inter¬ 
media rios cle parasitos humanos. conio 
es el caso de Dipbyllobuthrium (un ces- 
todo) v Dmcunculus (un nematodo), y 
cle otros animales. 

El desarrollo cle los copepodos es 
indirecto, y algunos cle los parasitos alta- 
mente inoclificados muestran metamor- 
fc>sis sorprenclentes. 

Subclase Tantulocdridos 

Los tantulocariclos (Figura 20-20) son la 
clase cle crustaceos (aqui considerada 
conio una subclase) mas recientemente 
clescrita (1983). Desde entonces solo se 
conocen unas 12 especies. Son diminutos 
(0,15-0,2 mm), ectoparasitos cle crustace¬ 
os bentonicos cle zonas profundas, y con 
aspecto cle copepodo. No se identifican 
a i lend ices cefalicos, salvo un par cle ante¬ 
nas en la hembra sexuacla. Su ciclo vital 
no se conoce con certeza, pero hay evi¬ 
dences que sugieren la existencia de un 
ciclo partenogenetico y orro bisexual con 
fecundacion. La larva tantulus penelra en 
la cuticula cle sus hospedadores media li¬ 
re un tubo bucal. Su abdomen y todos los 
apenc! ices toracieos desaparccen cluranre 
la metamorfosis. [.as fuses juveniles tienen 
cle seis a siete metameros abdominales, 
caracier unieo entre los maxilopodos; no 
obstante, onus evidencias apoyan su inclu¬ 
sion dentro cle esta clase. 

Subclase Branquiuros 

Es este un pequeno grupo cle crustaceos 
prim it iva me nte parasitos cle peces, que 
a pesar cle su nombre no tienen bran- 
quias (Figura 20-21) Los miembros de 
este grupo tienen general men te entre 5 
V 10 mm cle longitud, y pueden encon- 
trarse tanto en peces cle mar conio en 
dulciacuicolas. Tipicamcnte presentan un 
caparazon ancho, en forma cle escudo, 
ojos compuestos, cuatro apenclices tora- 
cicos birrameos para la natacion, y un 
abdomen coito sin segmentar. Las segun- 
das maxi las se han modificado a modo 
cle copas suctoras, facilitando a los para¬ 
sitos el movimienio sobre sus hospecla- 
clores, e incluso, pasar cle uno a otro. El 
desarrollo es casi clirecto, no hay nau¬ 
plio, y el joven sc parece al aclulto ex- 
cepto en el tamano y el desarrollo cle los 
upend ices. 
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Figura 20-20 

Tantulocarido. Se muestra a este curioso y 
pequeno parasito fijado al primer par de 
antenas de su hospedador copepodo (a la 
izquierda); subclase Tantulocaridos, clase 
Maxilopodos. 





A B 

Figura 20-22 

Percebes; orden Toracicos, subclase Cirrfpedos, clase Maxilopodos A, Balanos, Balanus 
balanoides , sobre una roca intermareal esperando la vuelta de la marea. B, Anatifa comun, 
Lepas anatifera. Fijese en las patas alimentadoras, o cirros. Los percebes se fijan a una 
gran variedad de sustratos duros, como rocas, pilotes y cascos de barcos. 


Subclase Cirrfpedos 

Los cirripedos incluyen los percebes 
(orden Toracicos). que norma Imente 
estan encerraclos en un caparazon cle phi- 
cas calcareas. v ires ordenes pequenos 
cle formas cavadoras <» pariisitas. Los per¬ 
ceives adultos son sesiles y pueden fijar- 
se a I sustraio por un pedunculo (perce¬ 
ive, Figura 20-22B) o cli recta menle 
(be I Iotas cle mar, Figura 20-22A). TTpica- 
menie. el cuerpo esta rodcado por una 
culvierta (manto) v segrega un caparazon 
cle placas calcareas. La cabeza esta redu- 
cida, faIta el abdomen, y las patas tora- 
cicas son largos cirros nuiltiarticulados 
con sedas semejantes a pelos. Los cirros 
se exrienden a craves de una abertura 
existente entre las placas calcareas: cle 
esta manera el animal filrra el agua y 
retiene las pequenas pailiculas cle las que 
se alimenla (Figura 20-22). Aunc|ue todos 
los percebes son marinos, a menu do se 
encuentran en la zona intermareal que- 


clando expuestos, durante algun tiempo, 
a la desecacion y a veces a I agua dulce. 
Durante estos periodos, la abertura c[ue 
hay entre las placas puede cerrarse hasia 
dejar unicamentc una pequena renclija. 


Los perceives fretuentemente invaden 
los cascos de los barcos al fijarse y 
crecer en el los. Tan grande puede scr 
su numero, que la velocidad del barco 
puede quedar reducida al 30 6 40%. 
necesitando poner el barco en clique 
seco para limpiarlo. 

Los percebes son hermafroditas v 
durante su desarrollo sufren una impor- 
tante metamorfosis. La mayoria produ- 
cen nauplios que enseguida se convier- 
ten en larvas cipris. denominaclas ast por 
su parecido con los ostrScodos del gene- 
ro Cypris. Die ha larva tiene un capara¬ 
zon bivalvo y ojos compuestos. Se fija 



Figura 20-21 

Piojo de pez; subclase Branquiuros, clase 
Maxildpodos. 


al sustrato por medio de sus primeras 
antenas, que poseen glanclulas adhesi- 
vas; a continuacion comienza la meta¬ 
morfosis, que implica cambios drasticos, 
como la secrecion cle las placas calca¬ 
reas, la perdida de los ojos y la trans¬ 
formation cle los apendices nadadores 
en cirros. 

Los cirripedos del orden Rizocefalos, 
como Sacculina . parasitos de cangrejos, 
estan muy modificados. Al igual que otrtxs 
cirripedos, comienzan su vida como larva 
cipris, pero cuando encuentran un hos- 
pedador, la mayoria cle las especies se 
transforman en un kentrogron (G. kon- 
tron , un punto, una espina + gonos, pro- 
genie) que inyecta celulas del parasito 
dentro del hemocele del cangrejo (Figu¬ 
ra 20-23). Eventualmenre. crecen a traves 
del cuerpo del cangrejo salientes como 
raices absorbentes. y las estructuras repro- 
ductoras del parasito empiezan a exte- 
riorizarse entre el cefalotorax y el abdo¬ 
men del cangrejo. 


La position exacta en la que se marcan 
externamente las estructuras 
reproductoras del cuerpo del cangrejo cs 
de gran valor adaptativo para el 
rizocefalo parasito. Delvido a que la 
ma.sa de huevos del cangrejo (cuando la 
tiene) puede clesarrollarse en este punto, 
el cangrejo trata al parasito como si fuera 
una masa cle huevos. Por tanto. lo 
protege, ventila y cuida. y realmenre le 
ayuda a su reproduccion. contribuyendo 
con un comporramiento cle freza en el 
momento adecuado. Se ha demostrado 
que la ayuda del cangrejo es necesaria 
para que el parasito prosiga en buen 
estaclo. iPero que ocurre si la larva del 
rizocefaio tiene la poca suerte de infestar 
a un cangrejo macho? Ningun problems; 
durante el desarrollo interno del parasito 
en cl cangrejo. este es castrado y ;su 
estructura y com porta mienR) sc 
transforman cn los tic una hcmlvra! 
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Cipris macho 
se fija 

externamente 
a una hembra 


Tejido de Saccufina 
creciendo sobre el digestivo 
medio del cangrejo 


Masa de celulas 
embrionarias 
unida al digestivo 
medio y empezando 
a crecer 


Porcion externa 
de Sacculina 
sobre el cangrejo 
hospedador 


Figura 20-23 

Ciclo vital de Sacculina (orden Rizocefalos, subclase Cirripedos, clase Maxildpodos), parasito de cangrejos (Carcinus). 


Clase MalacostrAceos 

Forman la mayor clase de los crustaceos. 
Presen tan una gran diversidad como incli- 
ca la com pie ja cl a si ft ca cion del grupo. 
que incluye: 3 subclases, 14 ordenes y 
muchos suhordenes, in fra ordenes y 
superfamilias. Nosotros limitamos nues- 
tra breve revision a la mencion de unos 
poeexs cle los ordenes mas importances. 
La caracterlstica Facies caridoitle de los 
malacostraceos se ha descrito en la pagi¬ 
ng 388. 

Orden ls6podos 

Es lino cle los pocos grnpos de crustaceos 
que han invadido con exito el medio 
terrcslrc, ademas del marine) y del dul- 
ciacuicola, y son los unicos crustaceos 
realmente terrestres. 

For lo general el cuerpo es aplanado 
dorsovenlralmente, carecen de capara- 
zon y rienen ojos compuestos sesiles. Su 
primer par de pat as coracicas son los 
maxilipctlos; el resto de las patas carecen 
dc* exopodios y son semejantes entre si. 
Losa pen cl ices alxlominales llevan bran- 
quias. y exceplo los uropodos, tambien 


son muy si mi lares unos de ocros (de ahi 
el nombre de isopodos). 

Las cocliinillas de humedad ( Porcellio 
y ArmacliUidium , Figura 20-24A) viven 
bajo piedras y en lugares humedos. Aun- 
que son terrestres, carecen de la eficaz 
cubierta cuticular y de otras adaptacio- 



A 


Figura 20-24 

A, Cuatro cochinillas de humedad, 
Armacfillidium vulgare (orden Isopodos), 
formas comunes terrestres. B, Cochinilla 
de agua dulce, Caecidotea sp., un isopodo 
acuatico. 


nes que poseen los insectos para con- 
servar el agua; ello les ohliga a vivir solo 
en lugares muy humedos. Caecidotea 
(Figura 20-24B) es una forma comun de 
agua dulce que se encuentra bajo las 
rocas o entre las plantas acuaticas. Ligia 
es una forma marina comun que vive en 
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Figura 20-25 

Isopodo parasito (Anilocra sp.) de 
Cephalopholis fulvus que vive en el arrecife 
de coral del Caribe. 


las playas o cn las rocas costeras. Algu- 
nos is6podos son parasitos de peces 
(Figura 20-25) o crustaceos y algunos de 
ellos pueden estar muy moclificados. 

Cl desarrollo es esencialmente direc¬ 
to, pero determination parasitos pueden 
tener metamorfosis complejas. 

Orden Anfipodos 

Los anfipodos se parecen a los isopodos 
en el sentido de c|ue sus represenianres 
carecen de caparazon, tienen ojos com- 
puestos sesiles y un par de maxilipedos 
(Figura 20-26). Sin embargo, suelen estar 
comprimidos lateralmente, y presentar 
sus branquias en una position toracica 
tipica. Aclemas, sus patas toracicas y 
abdominales se disponen en dos o mas 
grupos que difieren en forma y time ion. 
For ejemplo, uno de los grupos cle patas 
alxlominales puede estar adaptado para 
la naiacion. v otro para el sal to. May 
muchos anfipodos marinos. incluyendo 
algunas formas que viven en las playas 
(por ejemplo, la pulga de playa Orches¬ 
tici). numerosas especies de agua dulce 
(liyalella v Octnwumts) y unos pocos 
parasitos. Hi desarrollo es di recto. 

Orden Eufasiaceos 

Los eufasiaceos son un grupo de sola- 
mente 90 especies. pero forman una pane 
importante del plancton oceanico cono- 
cido como «krill». Tienen entre 3 y 6 cm 
de Iongitud y un caparazon que esta lusio- 
nado con todos los segmentos loracicos, 
antique no encierra totalmente las bran¬ 
quias. Carecen de maxilipedos y todas las 



Figura 20-26 

Anfipodos marinos. A, Anffpodo nadador 
libre, Anisogammarus sp. B, Camaron 
esqueleto, Caprella sp. sobre una colonia de 
briozoos; se parece a una mantis religiosa. 
C, Phronima , un anfipodo marino pelagico 
sujeto a la tunica de una salpa (subfilo 
Urocordados, Capitulo 26). Nada mediante 
sus apendices abdominales, que sobresalen 
de la abertura del tunicado con forma de 
barril; el anfipodo maniobra para capturar 
sus presas. La tunica no se observa. 



c 



Figura 20-27 

Meganyctiphanes (orden Eufasiaceos) «krill del norte». 


patas toracicas tienen cxopodios (Figura 
20-27). La mavoria son bioluminiscentes, 
con un organo dcnominado fotoforo que 
riene una sustancia productora de luz. 
Algunas especies pueden aparecer en 
enonnes enjambres que pueden superar 
los 45 nr y extenderse de 100 a 500 m en 
una direccion unica. Constituyen la dieta 
principal cle las ballenas v de muchos 
peces. De los huevos eckxsionan nauplios 
y el desarrollo es direclo. 

Orden Decdpodos 

Los decapodos tienen Ires pares de maxi- 
lipedos y cinco pares de patas marcha- 


cloras, de los cuales el primero esta muy 
modificado y forma las pinzas (quelas). 
FI tamano oscila entre unos pocos milt- 
mciros hasta el mas grande de todos los 
artropodos. el cangrejo a ran a ja pones, 
cuyas ([uelas tienen una envergaduia de 
1 m. Los cangrejos de no, las langostas, 
los cangrejos v los langoslinos pertenc- 
ccn a este grupo CFiguras 20-28 y 20-29). 
Hay alrededor de 10 000 especies tie 
decapodos y el orden es extrematlamen- 
te di verso. Tienen una gran importancia 
ecologica y economica, y numerosas 
especies sirven de alimento ai hombre. 

Los cangrejos, especialmente. pre- 
sentan una gran diversidacl de formas 
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I) K 

Figura 20-28 

Crustaceos decapodos. A, El cangrejo de roca naranja brillante tropical, Grapsus grapsus, constituye una notable exception a la regia de 
que la mayoria de los cangrejos tienen una coloracion criptica. B, Cangrejo ermitano, Elassochirus gilli , tiene un exoesqueleto abdominal 
blando, vive en la concha de un caracol que lleva con el y en el que se puede recoger para su proteccion. C. Cangrejo violinista macho, Uca 
$p. ( exhibe su gran quelipedo para senalar su territorio, y como amenaza y combate. D, Camaron rojo nocturno, Rhynchocinetes rigens , 
merodea por cuevas y salientes de los arrecifes coralinos, pero solo por la noche. E, El bogavante espinoso, Panulirus argus (mostrado 
aqui) y el bogavante del norte, Homarus americanus , son consumidos con gusto por la gente. 



Figura 20-29 

El cangrejo esponja, Dromidia antiiiensis . 
Esle cangrejo es una de las especies que 
deliberadamente se enmascara y camufla 
con materiales que recoge de su entorno 
inmediato. 


Aunque recuertlan ul esquema del can¬ 
grejo de rio, dilieren de estos por tcner 
un cefalotorax mas ancho y un abdomen 
reduddo. Kjemplos familiares a lo largo 
de la costa marina son los cangrejos ermi- 
lanos (Figura 20-28B), que viven en las 
conchas de caracoles ya que su abdomen 
no esta protegido por el mismo exoes¬ 
queleto pesado que tienen en su parte 
anterior; los cangrejos vioJinLstas, Uca 
(Figura 20-280 que excavan en la arena 
justo en el nivel de marea alia y salen 
para correr por cndniu de la arena euan- 
do la marea baja: y los cangrejos arana, 
como Libia ia . y el interesanie cangrejo 
decorador Oregonia y otros, que cubren 
sus caparazones con esponjas o aneno- 


mas de mar para conseguir un disfraz 
protector (Figura 20-29). 

Filogenia y radiacion 

ADAPTATTVA 

Filogenia 

Las intendaciones de los crustaceos con 
otros artropodos conslituyen, desdc hace 
tiempo, un rompecaliezas. La conirover- 
sia sobre si los Artropodos son un grupo 
polifilelico se trat6 en el Capilulo 19. Tra- 
dicionalmente los crustaceos se ban 
unido a los unirrameos (inseetos y miria- 
podos, Capilulo 21) en un grujio cono- 
ciclo como Mandibulados, por lener man- 
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tlibulas (en conlra.ste con I os Quelicera 
dos). Criticos dc esic* tratlicional agrupa 
micnto han argumentado quc* las mandi 
hulas de cada uno de Ins grupos son 
dilcrentes y que no han sido hercdudas 
dc un aniccesor coniiin. Adcmas de algu- 
nas diferendas c*n la inusculatura. las 
mandibulas de los crustaceos son mill- 
tiariiculadas y las superfic ies masticado- 
ras estiln en las bases. «m;inciibula gnn 
tohasica». mientras cjue las mandibulas 
dc los unirrameos son unianiculadas y la 
superlicie masticadora esia en la parte 
distal, «mandibula completa». No obs 
tame. Ins partidarios de la «hipotesis man¬ 
dibular** mantienen cjue estas diferencias 
no son lan tundameniales coino para que 
no pudieran haber aparecido durante los 
330 millones de anos de historia del 
taxon mandihulados. Asi mismo, senalan 
las numerosas semejan/as cjue existen 
entre los crustaceos v los unirrameos, 
como la estructura basica de los omnia- 
tidios. el ccrcbro tripartite), y ia caboza. 
primilivumentc de cinco metameros. cada 
uno de ellos con un par de a pend ices. 


Kstn hipotesis mandibular puede repre 
sentarse en un cludograma (I’igura 20-30). 

l!nt re los crustaceos. los remipedios 
parecen ser las mas priniitivas de las for¬ 
mas conocidas (I'igura 20-30) l iegnen un 
cuerpo largo, sin tugmatizar por detras de 
la cabeza. un cordon nervioso ventral 
doble. y ciegos digestivos con disposi- 
cion seriada. Los fosiles de un arlropodo 
del pcTiodo Missisipiense parecen ser tin 
gnipo hermano de los remijxtlios v pue- 
den arrojar luz sobre el origen de los 
apendiees birrameos. ya cjue lienen dos 
paras de apendiees en cada metamem, 
Fs posible cjue acrualmente cada meta¬ 
mero represente dos metameros ances- 
trales cjue se han unido (condit ion diplo 
poda)*. Dicha condition la hemos visto 
en los diplopodos (p. 410), una elase de 
los unirrameos con clos pares de patas en 
cada metamero. F.n el crustaceo ances¬ 
tral. las bases de los pares de apendiees 
sobre los metameros diplopodos se ha- 

* Emerson, J. J., and F R. Schram. 1990. Science 
250:667-669. 


brian I'usionado para dar un apendice 
birrameo, con dos ramas sobre un pro 
topodio cornu n. 

RADIACI(*)N ADAPTATIVA 

Los crust aceos han invadido tndos lc^ 
nichos acuaticos. demostrando una gran 
radiation adaptativa. Incuestionahle- 
mente, son los artropodos quc* dominan 
el medio marino, v comparten con lo.s 
insectos el dominie> de los habitat dul- 
ciacuicolas. Lt invasion del medio terres- 
tre es mas limitada. solo los isojiodos han 
obtenido un notable exito. May otros 
pocos ejemplos cle crustaceos lerrestres. 
como son los cangrejos de tierra. La elase 
mSs diversa es la tie los malacostraceos. 
y el grupo mas abundante es el de los 
copepodos. Ambos incluyen formas fil- 
iradoras y carroneras. Ixxs cop&podos han 
tenido un particular exito como parasitos 
tanto de vertebrados como de inverte- 
brados. y parece claro que los copepo- 
dos parasitos actuales son el resulladode 
numerosas invasiones de tales nichos. 


ClASIFICACION DEL SdBFILO ClUJSTACEOS 

Li clusificuciAn tie los crustaceos de categoria superior es compleja \ sujeta a cainhios segun se dispone tie nuevos data*. Lt siguiente 
i lasificacion cuenta on varias fuentes bibliogralicas. Fn ella omitinuis muchos taxoncs menoro. 

( lase Renii|X‘dios U. rtmti/Hvfes, remos. patas). Sin capar.iz.6n; protopotlios uniailiculados; anienulas y antenas birrfimeas; lodos los 
apendiees del tronco similares; apendiees celalicos prensiles; el metamero de los maxilipetlos lusionado con ia cabe/a, tronco no 
regi«>nali/;u l< * Fjemplo: SjH.'leortectes. 

( last* Cefaltxaridos (G kephaie. cabeza + ktlris. camaron + idos. sutijo plural), sin caparazon; tilopodios; proiopodio uniarticulado 
anienulas unmatneas y antenas birnimeas; earecen de ojos eomput-Mos: sin apendiees alxiomimiles; maxilipetlos semejantes a las pata* 
toracicas. Fjemplo: Hutcbinsonielki. 

Cla.se Rrantjuiopodos ((• bmncbUt, branejuia + fjoas. podos . pie). Filopoclios; eon o sin caparazon: sin maxilipetlos, anienulas redueitlas. 
con ojos compuestos; sin apendiees abdominalcs; maxilas redueitlas 

Orden Anostraceos (C an. prefijo que signifiea sin + “Straboa, concha r caraaron duende y camaron de las salinas Sin 
caparazon, sin ajx*ndices abdominalcs: antenas unirrameas. Kjemplos: Artcniia, Brancbutecta 

Orden .Notostraccos (G. not os. el tlorso + ostmkon: concha): camaroncs renacuujo. Fl caparazon forma un gran escudo dorsal; 
con apendiees abdominalcs. rcclucitlos posteriormente: antenas vestigiales. Fjeniplos: I'riops. Upidttms 

Orden ( ladoceros (G. kUidos. rama + keros, v uerno) jnilgas de agua ( aparazon plegado que generalmente eneierra el tronco 
jxtcj no la calxrza. antenas birranu as. sin apendiees al*K lorn inales. Ejemplos Dapbnut. I aptodora 

Orden <.oncostraceos (G. konebe * ostraknn. concha) camaroncs alnieja Caparazon bivalve> que eneierra todo el cuerpo. 
antenas birrameas; totlo cl tronco eon apendiees semejantes. Fjemplo: l.yncens. 

( lase MaxiI6|H)dos 1 1, maxila. quijatla ► /k>us. pudns, pie). Generalmente lienen cinco metameros celalicos. seis toracicos y cuarro 
abdominalcs, pero son comunes las reduceiones; earecen tie apendiees tipicos en el abdomen; ojo nauplio de estructura unica (ojo 
inaxilopodiano); eon o sin caj>araz6n. 

Subcla.se Osiracodos ((i ostrakodas, testaceos. que lienen una concha): ostracodos Caparazon bivalvo que eneierra por complelo cl 
cuerpo; cuerpo no segmentudo o con scgmentaci(‘>n indiferenciada; no mas tie tlos pares tie apendie es toracicos. Fjemplos: C'yptis, 
Cypridimt . iUi>(tiitocypns 

Si i be lase Mistacocaridos ((}. my* tax. l>igote bans, camaron): camaroncs con bigotc. sin caparazon: cuerpo formatto porcefalimy 
tronco, este con diez segmentos: telson con prolongaciones cautlales en forma de una: apendiees celalicos casi itlenticos y unirrameos 
excepto antenas y mandibulas que son birrameos; del segundo al quimo metamero eon apendiees cortos uniailiculados. Fjemplo: 
Dcrocbcilniftris. 


f* • •nttnua en Ut f> 




Mandibulados 


Unirrameos 



Crustaceos 




Cefalocaridos 


Branquiopodos 


Maxilopodos 


Malacostraceos 


Abdomen reducido a 11 metameros 
Sin patas abdominales 


V 

A 

\ 


Sistema traqueal unico 

Tubulos de Malpigio 

'A 

Mandibulas «apendices enteros 
Perdida de la 2. antena 


Apendices genitales 
en el 1 metamero 

abdominal 


Caparazon reducido 

Apendices genitales en el 1 metamero abdominal 
Ojo nauplio maxilopodiano 
Abdomen < 4 metameros 

m 

Torax 5 6 metameros — 


"Maxilipedos 


Segundas maxilas reducidas o ausentes Sin patas abdominales 

Maxilipedos 

Sin patas abdominales 

\ w ir 


-Caparazon reducido 

'Torax con 8 metameros, 
abdomen con 6 6 7 
metameros mas el telson 




■ Abdomen < 8 metameros 




-Torax < 11 metameros 


Wi 

Apendices cefalicos para capturar presas 

* 

Maxilipedo 

% 

Apendices del tronco lateral 


% 

\ 


-Caparazon 


- Abdomen de < 9 metameros 



Reduccion del numero de metameros 
Tagmas: torax y abdomen 


antena birramea 

^Ojos compuestos pedunculados? 
Mandibulas «gnatobasicas» 

-Larva Nauplius 


_Todos los apendices cefalicos, excepto las 
primeras antenas, utilizados para la alimentacion 


■Estructura mandibulada de los ommatidios 


-Cerebro tripartito 

-Los apendices del 3.^ metamero postacronal son mandibulas 


-Dos pares de maxilas en los metameros postacronales 4 y 5 


Figura 20-30 

Cladograma que muestra las interrelaciones hipoteticas 
antecesor-descendiente de los unirrameos y las clases de 
crustaceos. Los unirrameos y los crustaceos (mandibulados) 
son hipoteticos grupos hermanos que han evolucionado de 
un antecesor comun definido por numerosas caracteristicas 
derivadas compartidas. Los caracteres con una interrogacion 
pueden ser primitivos, mas que caracteres derivados 
compartidos. El acron corresponde al prostomio de los 
anelidos, es el cierre anterior y no se considera un metamero. 
Los caracteres indicados entre parentesis son los 
presumiblemente originados dentro del grupo subsecuente al 
origen del propio grupo. Estos serian ejemplos de 
caracteristicas paralelas o convergentes que se han 
originado en mas de una clase. 
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ClASEFICACION DEL SUBFILO CRUSTACEOS (Contintuicion) 

Subclase Copepodos (G. hope, remar + pons, podos , pie): copepodos Sin caparazon; tipicamente torax con siete metameros, de los 
cuales el primcro, y a veces al segundo, se fusionan con la cabeza para formar el cefalotorax; antenulas unirrameas; antenas bi- o 
unirrameas; de cuatro a cinco pares de patas nadadoras; formas parasitas a menudo muy modificadas. Ejemplos: Cyclops, Diaptomits, 
Calamis . hrpasitns, Lernaea, Salmincola, Cali gits. 

Subclase Tantulocaridos (L. ten it ulus, tan pequeno + cans, camaron). Sin apendices cefalicos reconocibles, excepto antenas en las 
hembras sexuadas; estilete cefalico mediano y solido; seis metameros toracicos libres, cada lino con un par de apendices; cinco 
metameros anteriores birrAmeos; seis metameros alxlominales; diminutos ectoparasitos con forma de copepodo. Ejemplos: Basipodella. 
Deal erf bran. 

Subclase Branquiuros <G. branch la , branquia + uros , cola): piojo de pez. Cuerpo ovalado: la cabeza y la mayor parte del tronco 
cubiertos por un caparazon aplanado e incompletamente fusionado al primer metamero toracico; torax con cuatro pares de apendices 
birrameos; abdomen no segmentado, bilobulado; ojos compuestos; antenas y antenulas reducidas; las maxilulas a menudo forman 
discos suctores. Ejemplos: Arguius, Chonopeltis. 

Subclase Cirripedos (1.. cirrus, rizo de pelo + pes, pedis, pie): percebes. Adultos sesiles o parasitos; cabeza reducida y abdomen 
nidimentario; carecen de ojos compuestos pares; segmentacidn del cuerpo indiferenciada; generalmente hermafroditas; en las formas 
libres el caparazon da lugar a un manto que secreta placas calcareas; las antenas se convienen en organos de fijacion. luego 
desaparecen. Ejemplos: Baleuvis, PoUicipes , Sacculina 

Clase Malacostraceos (G. malahos , blando + o&tmhon . concha). Generalmente con ocho segmentos toracicos, y seis mas el telson en el 
abdomen; todos los segmentos con apendices; antenulas a menudo birrameas; los tres primeros pares de apendices del rorax con 
frecuencia son maxilipedos; el caparazon, que a veces falta, cubre la cabeza y parte o todo el torax; los epipoditos toracicos generalmente 
son branquias. 

Ordcn Isopodos (G. isos, igual + pons, podos, pie): isopodos. Sin caparazon; antenulas generalmente unirrameas, a veces 
vestigiales; ojos sesiles (sin pedunculo); branquias sobre los apendices alxlominales; por lo general cuerpo aplanado 
dorsoventralmente: normaImente los segundos apendices toracicos no son prensiles. Ejemplos: ArmadilUclium, Caeciclotea, Ligia, 
Porcellio. 

Orden Anfipodos (G. amphis, sobre ambos lados + pons, podos, pie): anfipodos. Sin caparazon; antenulas a menudo birrameas; 
ojos usualmente sesiles; branquias sobre las coxas toracicas; segundo y tercer par de apendices toracicos generalmente prensiles; 
tipicamente cuerpo comprimido lateralmente. Ejemplos: Orchestia, llyalella , Cammarus. 

Orden Eufasiaceos (G. etc bien + phausi , luminoso, brillante + L. aceos. sufijo, perteneciente a): krill, Caparazon fusionado a 
todos los segmentos toracicos aunque sin encerrar por completo a las branquias; sin maxilipedos; todos los apendices toracicos con 
exopodios. Ejemplo: Meganyctiphanes. 

Orden Decapodos (C». deka, diez + pous, podos , pie): camarones, cangrejos, langostas. Todos los segmentos toracicos 
fusionados con el caparazon y cubiertos por el; ojos pedunculados; los tres primeros pares de apendices toracicos modificados en 
maxilipedos. Ejemplos: Penaeus. Cancer : Pag urns, Grapsus, Homarus . Panulirus. 


Rcj\sli men 


Ademas de un par de mandibulas, los crusta- 
ceos y los unirrameos tienen en cornun al 
me nos un par de antenas y un par de maxi- 
las. Sus tagmas son: cabeza y tronco, o cabe¬ 
za, torax y abdomen. 

Los Crustaceos son un gran subfilo, prin- 
cipalmente acuaticos. Tienen dos pares de 
antenas. sus apendices son primitivamente 
birrameos y muchos tienen un caparazon. 

Todos los artropodos deben mudar su 
cuticula periodicamente (eedisis) y aumentar 
su tamafio antes de que la cuticula recien 
secretada se endurezea de nuevo. Los perio- 
dos de premuda y postmuda estAn controla- 
dos hormona Imente. a si como algunos otros 
procesos, tales como los cambios de color del 
cuerpo y la diferenciacion de las caracteristi- 
cas sexuales. 

Los habitos alimemarios varian amplia- 
mente en lo.s crustaceos y hay muchos depre¬ 
dado res, carroneros, filtradores y parasitos. 


La respiracion tiene lugar a traves de la 
superficie del cuerpo o medianie branquias. 
Los organos excrctores toman la forma de 
glandulas maxilares o antenales. La circula¬ 
tion. como en otros artropodos, se realiza a 
traves de un sistema abierto de senos (hemo- 
cele) y el principal organo bombeador es un 
corazbn dorsal, tubular. La mayor parte de 
los crustaceos tienen ojos compuestos for- 
mados por unidtides denominadas ommati- 
dios. Los sexos estAn norma Imente separa- 
dos. 

Los crustAceos de la clase Branquiopodos 
se caracterizan por tener filopodios y conte¬ 
nd - , entre otros, al orden Cladoceros, que es 
un grupo ecologicamente importante como 
zooplancton. Los miembros de la subclase 
Copepodos carecen de caparazon y de apen¬ 
dices alxlominales. Son muy abundances y se 
oncuentran entre los mas importantes consu- 
midores primarios en muchos ecosistemus 


marinos y de agua dulce. Muchos son parasi¬ 
tos. La mayor parte dc los miembros de la sut> 
clase Cirripedos (percelxis) son sesiles en esta- 
do adulto, secretan una concha de placas 
calcAreas, y fill ran medianie sus apendices 
torAcicos. 

Los Malacostraceos forman la mayor clase 
de crustaceos, y los drdenes mas importantes 
son los Isopodos, Anfipodos, Eufasiaceos y 
Decapodos. Todos tienen tanto apendices 
torAcicos como alxlominales. Los is6podos 
carecen de caparazon y generalmente son 
a plana dos dorsoventralmente. Los anfipodos 
tambien carecen de caparazon. pern suclen 
ser comprimidos lateralmente. I/)S eufasiaceos 
constituyen el importante plancton oceanico 
I la made «krilk Los decApodos incluyen a los 
cangrejos de mar, camarones, bogavantes, can¬ 
grejos de rio y otros: tienen cinco pares de 
patas marchadoras (incluyendo los queltpe- 
dos) en el torax. 






Capfculo 20. Los mandibulados acuacicos 407 


Cuestionario 


1. /Curies son los tagmas y apendices de 
la eabeza de los crustaceos? ,;Que otras 
caracteristicas impoitantcs distinguen a 
los crustaceos de los otros grupos de 
artropodos? 

2. Defina los siguientes terminos: tergo, 
esterno. furca caudal, telson, 
protopodio, exopodio, endopodio, 
epipodito y endito. 

3. <Que se entiende por estructuras 
hom61ogas? ,Que quiere dedr 
homologia seriada, y como muestran los 
crustaceos la homologia seriada? 

4. Diferencie un hemocele de un celoma. 


5. D esc riba breve me nte la respiracion v 
circulacion del cangrejo de rio. 

6. Describa brevemente la funcion de las 
gland u las maxilares y antenales de los 
crustaceos. 

7. ,;Como detectan los cangrejos de rio los 
cambios de posicion? 

8. ,;Cual es la unidad fotorreceptora de 
un ojo compuesto? <C6mo se ajustan 
estas unidades a la cantidad variable 
de l uz? 

9. <-Que es un nauplio? <?Que diferencia hay 
entre un desarrollo directo y uno 
indirecto en los crustaceos? 


10. Describa el proceso de muda en los 
crustaceos, induyendo la accion cle las 
hormonas. 

11. De las clases y subclases de 
crustaceos, Branquiopodos, 
Ostracodos, Copepodos, Cirnpedos y 
Malacostraceos, ^cudles son las mas 
diversas? ,;Y las mas numerosas? 
Diferencie unas de otras. 

12. Compare y contraste los Isopodos, 
Anfipodos. Eufasiaceos y Decapodos. 

13. ^Cual es el significado cle los remipedios 
en las hipotesis sobre el origen de los 
crustaceos? 
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fdcil de en tender. 

Schram, F. R. 1986. Crustacea. New York, 
Oxford University Press. En la 
actualidad, este es el informe mds 
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Los 

mandibulados 

terrestres 

Filo Artropodos 
Unirrdmeos: 

Clases Quilopodos, 
Diplopodos, Pauropodos, 
Stnfilos e Insectos 


Una conibinacion vicloriosa 

Tratdndolo cornu tin ejercito inrasor, lunez, Argelia y Marrue- 
cos se ban movilizadopara combatirla masseria infestation 
de lan^nstas en I os ultimas M) ci nos. Miles de millones de insec¬ 
tos causaron e.xtensos dun as a las cultiros, y constituyen tout 
amenaza para las delicadas econo mias de A frica del A ortd*. 

Las sorprendentes perdidas infligidas ocasionalmente por 
Ion miles de millones de langostas en Africa, sirvcn solamente 
como advertencia de nuestra incesante India con el grupo de 
animales que actualmente domina la Tierra: los insectos Son 
mucho mas numerosos que todas las especies animales del 
mundo juntas, y la cantidad de individuos es igualmente 
enorme. Alylinos cientificos han estimado que en la actualidad 
existen ;200 millones de insectos por persona! Los insectos 
tienen una incomparable habilidad para adaptarse a tod os los 


* Del New York Times, 20 de abril de 1988. 



ambientes terrestres. y vinualmente, a todos los climas. 
Habiendo evolucionado originalmente de formas terrestres, 
desarrollaron alas e invadieron el aire ISO millones de anos 
antes que los reptiles, las aves y los mamileros. Muchos han 
invadido habitat dulciacuicolas, donde aliora prevalecen 
ampliamente; solo en el mar es limitado el nuniero de 
insectos. 

<Kn cuanto podemos estimar el enorme numero de estus 
crialuras? En comun con otros artropodos, los insectos tienen 
una conibinacion de valiosas adaptaciones estructurales y 
fisiologicas, como son; un exoescjueleto adaptable, 
segmentacion, un eficaz sistema rcspiratorio y organos 
sensoriales altamente desarrollados. Ademas, los insectos 
tienen una capacidad extraordinaria para sobrevivir en 
condiciones ad versus. ■ 
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Los miembros del subfile) Unirrameos son 
artropoclos principalmente terrestres. Solo 
unos pocos han vuelto a la vida acuSti- 
ca. generalmente de agua duke. 

El termino «miriapodo», que signifies 
■•muchos pies», se utiliza comunmente 
para designar a un grupo de cuatro cla- 
ses cle unirrameos que han desarrollado 
un patron de dc>s tagmas -cabeza y tron- 
co- con apenclices pares en la mayoria o 
en todos los metameros del cuerpo. Los 
miriapodos incluyen a los quilopodos 
(ciempies), los diplopodos (milpies), los 
pauropodos y los stnfilos. 

Los insectos han desarrollado un 
patron de tres tagmas -cabeza, torax v 
abdomen- con apenclices en la cabeza y 
en el torax. pero muy reducidos o sin 
ellos en el a hodmen. El antecesor cornu n 
de los insectos probablemente se pa re- 
da, en la forma general del cuerpo, a los 
miriapodos. 

Los unirrameos tienen solamente un 
par de antenas, y sus apenclices son 
siempre unirrameos, nunca birrameos 
como los de los crustaceos. Aunque algu- 
nos insectos jovenes son acuaticos y tie¬ 
nen branquias, estas no son homologas 
de las de los crustaceos. 

Los insectos y miriapodos utilizan tra- 
queas para el transports de los gases 


respiratorios directamente hasta v descle 
todas las celulas del cuerpo, de una 
manera semejante a los onicoforos v 
algu nos aracnidos. 

La excrecion genera linente se realiza 
en tubulos de Malpigio, 

Ciase Quilopodos 

Los quilopodos (G. cheilos , margen. labio 
+ pous. podoSs pie), o ciempies, son for¬ 
mas terrestres de cuerpos aplanados que 
pueden presentar desde unos pocos a 
177 metameros (Figura 21-1). Cada meta- 
mero. excepto el primero despues de la 
cabeza, y los dos ultimos del cuerpo, 
lleva un par de patas articuladas. Los 
apendices del primer segmento del cuer¬ 
po estan modificados para formar unas 
venenosas. 

Los apenclices cefalicos son similares 
a los de los insectos. Hay un par de ante¬ 
nas, un par de mandibulas y uno o dos 
pares de maxi las. En la cabeza tienen 
atlemSs un par de ojos formados por gai- 
pos de ocelos. 

El sistema digestive) es un tubo recto 
en cuyo extremo anterior vierten las glan- 
dulas salivates. En la parte posterior del 
intestino desembocan dos pares de tubu- 
los de Malpigio. Presentan un coraz6n 


alargado ce)n un par de arterias en cada 
metamero. El corazon tiene una serie de 
exstiolos para facilitar el retorno de la san- 
gre desde el hemocele. La respiracion se 
realiza mediante un sistema traqueal de 
tubos ramificados que parten cle un par 
de espiraculos en cacia metamere). El sis¬ 
tema nervioso es tipicamente artropo- 
diane), y hay tambien un sistema nervio¬ 
so visceral. 

Los sexos son separados, con gona- 
das impares y conductos pares. Algu nos 
ciempies son oviparos y otros viviparos. 
Los jovenes son semejantes a los adultos. 

Los ciempies prefieren lugares hume- 
dos, como las partes ocultas cle los tron- 
cos, cortezas y piedras. Son muy agiles v 
carnivores, ali men tan close cle lombrices 
cle tierra, cucarachas y otros insectos. 
Matan a sus presas con sus unas ve¬ 
nenosas y luego las mastican con sus 
mandibulas. El ciempies casero comun, 
Scutigera (L. scutum, escudo + gem, por- 
taclor), que tiene 15 pares de patas, se vc 
a menudo escabu 11 enclose en los cuaitos 
cle bano v sotanos humedos, donde cap- 
tura insectos. La mayoria de las especies 
son inofensivas para el hoinbre, aunque 
muchos ciempies tropicales, algu nos cle 
los cuales pueden alcanzar una longitud 
de 30 cm, son peligrosos. 



Figura 21-1 

A, Ciempies, Scolopendra (ciase Quilopodos). Casi todos los segmentos tienen un par de apendices. El primer segmento lleva un par de 
unas venenosas que, en algunas especies, pueden causar graves dahos. Los ciempies son carmvoros. B, Cabeza de un ciempies. 
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Primer 

Ojos segment© Segundo segmento 



II 


Figura 21-2 

A, Milpies, Narceus americanus. Obs^rvese la duplication tipica de los apendices en la mayoria de los segmentos (diplosegmentos). 

B, Cabeza de milpte. 


Clase Diplopodos 

Los diplopodos (G. clip los, doble. dos + 
pons, podos . pic) .sc conocen comun- 
mente conio milpies. A pcsar dc quc no 
ticnen lantas patas, prescnian un eleva- 
do numcro de apendices, ya que cada 
segmento del tronco tiene dos pares, con- 
die ion que puede tener su origen en la 
fusion de pares de metameros ( p. 40-1). 
Sus cuerpos cilmdricos estan formados 
por 25 a 100 segmentos. Ml corto torax 
comprende cuatro segmentos, cada uno 
con un par de patas, 

La caheza Ucva dos grupos de ojos 
simples y un par de antenas, mandibu- 
las y maxi las. La estructura general del 
cuerpo es semejante a la de los ciem¬ 
pies, con unas pocas variaciones. Hn 
cada segmento del tronco presentan un 
par de espiraculos que se abren en 
camaras aereas, a partir de las cuales 
salen tubos tracjucales. En el extremo 
anterior se encuentran dos aberturas 
genitales. 

En la mayoria de los milpies los apen¬ 
dices del septimo segmento estan modi- 
ficados conio organos copuladores l )es- 
pues de la copula la hembra deja los 
Ituevos en el nido v los vigila cuidado- 
samente. Lis formas larvarias tienen solo 
un par de patas por metamero. 

Los milpies no son tan aetivos como 
los ciempies. se desplazan muy despa- 
cio. con movimientos elegantes y no ser- 
penteando como los ciempies. Prefieren 
los lugares oscuros y humedos situados 


debajo de troncos o piedras. La mayoria 
son herbivoros, alimentandose de mate¬ 
ria organica en descomposicion. aunejue 
algunos comen plantas vivas. Como son 
animates de movimientos lentos, muchos 
milpies se enrollan cuando se les moles- 
ta. Muchos tambicn se protegen de los 
depredadores secretando liquidos toxi- 
cos o repelentes a partir de glandulas 
especiales (glandulas repugnatorias) 
situada.s a ambos lados del cuerpo. Ejem- 
plos comunes de esta clase son-. Spiro - 
Mus y JPlus, ambos con una amplia dis¬ 
tribution. 

Clase 

Pauropodos 

Los pauropodos (G. pa tiros, poco. csca- 
so + pons, podos , pie) son un gmpo de 
diminutos miriapodos (2 mm o menos) 
de cuerpo blando. que comprenden 
casi 500 especies. Tienen una cabeza 
pequena con antenas rami Cicadas v sin 
ojos, aunque presentan un par de orga¬ 
nos sensoriales con aspecto de ojos 
(Figura 21-3A). Sus 12 segmentos del 
tronco llevan generaImente nueve pares 
de patas (ninguna en el primero o en 
los dos ultimos segmentos). Tienen una 
sola placa tergal para cada dos .seg¬ 
mentos. 

Carccen de traqueas, espiraculos y sis- 
tema circulatorio. Los pauropodos posi- 
blemente estan estrechamente relaciona- 
dos con los diplopodos, pero tienen mas 
caracteristicas primitivas. 



B 

Figura 21-3 

A Paur6podo. Miriapodos diminutos, 
blanquecinos, con antenas trirramificadas y 
nueve pares de patas. Viven en hojas. 
escombros y bajo piedras. Carecen de ojos 
pero tienen organos sensoriales que se 
parecen a ellos. B, Scutigerella , un smfilo; 
pequeno miriapodo blanquecino que 
algunas veces resulta una plaga en las 
casas de campo. 

A pesar de su amplia distribucibn. los 
pauropodos son los miriapodos peor 
conocidos. Viven en terrene>s humedos, 
cubiertos de hojas o de vegetation muer- 
ta. y bajo cortezas y desperdicios. Los 
generos mas representativos son Pnttro- 
/nts y Allopcutroptis. 
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Clase Sinfilos 

Los sinfilos (G. sym, junto + pbylon , trihu) 
son pequenos (2 a 10 mm) y sus cuerpos 
se parecen a los de los ciempifts (Figure 
21-3B). Viven en el humus, hojas enmo* 
hecidas y desperdicios. Sc utige relict (L. 
diminutive) de Scutigera) produce a 
menudo da nos en plantas y flores, parti- 
cularmente en los invernaderos. Son de 
cuerpo hlando, con 14 segmentos. 12 de 
loscuales llevan sendos pares de patas y 
l con un par de hileras. Las antenas son 
largas y sin ramificar. Solo hay descritas 
160 especies. 


La conducta de apareamiento de 
Sc ut fee relict es poco frccucnte. FI macho 
situ a un esperma toforo en el extremo de 
un tallo. Cuando la hembra lo encuentra, 
lopone dentro de su boca y almacena el 
esperma en sacos bucales especiales. 
Eruonces extrae los 6vuIos de su 
gonoporo con la boca y los fija a musgos 
oliquenes, o en las grieta.s de las 
paretics, impregnandolos durante este 
proceso con el esperma y 
fccunddndolos. Los jovenes, al principio. 
tienen solo seis o siete pares de patas. 

Los sinfilos carecen de ojos, pero tie¬ 
nen unas fosetas sensoriales en la base 
de las antenas. El sistema traqueal se limi- 
ta a un par de espiraculos en la cabcza v 
a tubos tractuea les s61o en los segmentos 
anteriores. 

Clase Insectos 

Los insectos (L. insect us, seccionado por 
dentro) son los mas diversos y abundan- 
tes de todos los grupos de artr6podos. 
Hay mas especies de insectos que suma- 
das todas las demas clases de animales 
juntos. HI numero de especies de insec¬ 
tos registradas se ha estimado en 1 
millon. pero este numero posiblemente 
represente solo una fraction de las espe¬ 
cies que existen. Hay una fuerte eviden- 
cia de una evolucibn continua de los 
insectos hasta la actualidad, aun cuando 
elregistro fosil indica que el grupo es en 
su conjunto estable. 

Resulta dificil apreciar el significado 
deeste extenso grupo y su pa pel en el 
modelo biologico de la vida animal. El 
estudio de los insectos (entomologia) 


ocupa el tiempo y el esfuerzo de espe¬ 
cial istas, hombres y mujeres, de todo el 
mundo. La lucha entre el bomb re v sus 
insectos com pet id ores parece intermina¬ 
ble; es mas. paradojicamente, los insec¬ 
tos tienen tantos vinculos en la economia 
de la naturaleza. en tantos papeles utiles, 
que sin ellos nos enfrentariamos con 
grandes dificullades. 

Los insectos se diferencian de los 
demas artropodos por poseer en la 
region tonicica tres pares de patas. y 
generalmente dos pares de alas, aun- 
que algunos tienen un par de alas y otros 
carecen de el las. El lama no de los insec¬ 
tos varia desde menos de 1 mm a 20 cm 
de longitud. aunque la mayoria no supe- 
ran los 2.5 cm. Generalmente. los insec¬ 
tos mas grandes viven en las zonas tro- 
picales. 


Distribucion 

Los insectos son los animales mas abun- 
dantes y difundidos en la Tierra. Se ban 
extend id o prActica mente en todos los 
medios susceptibles de alojar vida, excej> 
to en las zonas profund as del mar. Rela- 
tivamente bay pocos insectos marinos. 
Los zapateros de mar ( Halobates) % que 
viven en la superficie del oceano, son los 
uni cos invertebrados marinos que viven 
en la interfase mar-aire. Los insectos son 
com lines en aguas salobres, marjales 
marinos v en playas arenosas. Abundan 
en las aguas dulces, el estiercol. los bos- 
ques (especialmente en el close! del bos- 
que tropical) y en las plantas; se encuen- 
tran incluso en desiertos, eriales y 
cumbres montanosas, y como parasitos 
dentro y sobre el cuerpo de plantas y ani¬ 
males. 

Su amplia distribucion es posible gra- 
cias a su capacidad de vuelo v a su natu¬ 
raleza altamente adaptativa. En la mayor 
parte de los casos son capaces de supe- 
rar barreras que son casi infranqueables 
para muchos otros animales. Su peque- 
no tamano les permite ser trailsportados 
por corrientes de agua y aire a regiones 
lejanas. Sus huevos, bien protegidos. pue- 
den resistir condiciones rigurosas y pue- 
den viajar a largas distancias llevados por 
pajaros y otros animales. Su agilidad y 
agresividacl les capacita para luchar por 
todos los nichos possibles de un biotope). 
No se les puede aplicar un modelo unico 
de adaptaciones biologicas. 


Adaptabilidad 

Durante su evolucion, los insectos han 
mostrado una sorprendente adaptabili¬ 
dad, como evidencia su amplia distribu¬ 
cion y la enorme diversidad de especies. 
La mayoria de sus modi fi cat iones estruc- 
turales se ban proclucido en las alas, 
patas, antenas, u para to hucal y tubo 
digestivo. Esta amplia diversidad permi¬ 
te a este potente gaipo aprovechar todas 
la fuentes de comida y cobijo. Algunos 
son paras itos, otros chupan savia de las 
plantas, otros mastican hojas. otros son 
depredadores y algunos viven de la san- 
gre de diversos animales. Dentro de estos 
diferentes grupos bay especializaciones, 
de forma que una clase particular de 
insec to comera, por ejemplo. las hojas de 
una sola clase de plantas. Esta especifi- 
cidad de habitos aiimentarios reduce la 
competencia y en gran parte es respon- 
sable de su diversidad biologica. 

Los insectos estan bien ad apt ados a 
regiones secas y deserticas. El exoesque- 
leto duro y protector ayuda a evitar la eva¬ 
poration. pero algunos insectos tambien 
extraen al maximo los liquidos de la comi¬ 
da y la materia fecal, a si como el agua 
producto de su metabolismo corporal. 

Como en otros artropodos, el exoes- 
queleto esta const it uido por un sistema 
com pie jo de placas denominates escle- 
ritos, conectadas unas con otras median- 
te uniones arliculadas, flexibles y ocul- 
tas. La musculatura entre los escleritos 
permite al insecco real izar movimientos 
precisos. La rigidez de su esqueleto es 
atribuible a las escleroproteinas y no a la 
quirina, y su ligereza hace posible cl 
vuelo. En contraste. la cuticula de los 
cmstaceos esta endurecida fundamental- 
mente por materia mineral. 

Organizacion externa 

Y FUNCION 

Los insectos nuiestran una sorprenden¬ 
te varied ad de caracteristicas morfologi- 
cas, pero como grupo y por lo que se 
refiere a la tagmatizacion, son mucho 
mas homogeneos que los crustaceos. 
Algunos insectos tienen una estructura 
corporal bastante generalizada. otros, sin 
embargo, estan altamente especializados. 
El saltamontes, o langosta, es un tipo 
generalizado que se uliliza babitualmente 
en los laboratorios para explicar las 
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Figura 21-4 

A, Caracteristicas externas de una hembra de saltamontes. En el recuadro se muestra el segmento terminal de un macho con la genitalia 
externa B, El saltamontes Melanoplus sp. (orden Ortopteros). Este gran gbnero contiene muchas especies que constituyen plagas para la 
agricultura. 


caracteristicas generates de los insectos 
(Figura 21-4). 

Los tagmas de los insectos son: cabe- 
za, to rax y abdomen. La cutieula de cad a 
metamero del cuerpo esta tipicamente 
compuesta de cuatro placas (escleritos). 
una dorsal (noto o tergo), una ventral 
(esterno) y un par de pleuras laterales. Las 
pleuras de las segmentos alxlominales son 
mas membranosas que esclerotizadas. 

La cabeza general me nte lleva un par 
de ojos compuestos relativamente gran- 
des, un par de antenas y tres ocelos. Las 
antenas, que varian mucho en tamano y 
forma (Figura 21-5), funcionan como 
organos tact ties, olfativos y en algunos 
casos como organos auditivos. Las pie- 
zas bucales estan formadas por cutieula 
especialmente endurecida, y tipicamen¬ 
te comprenden: un labro, un par de man- 
dibulas, un par de maxilas. un labio y una 
hipofaringe en forma de lengtieta. El tipo 
de piezas bucales que presenta un insec- 
to determina sus habitos alimentarios. 
Algunas de estas modificaciones las tra- 
taremos mas adelante. 

El torax esta formado por tres me- 
tameros: protorax, mesotorax y metatb- 
rax, cada uno con un par de patas (Figu¬ 
ra 21-4). En la mayoria de los insectos, 
meso y metatorax Uevan cada uno un par 



Avispbn Sirfido (mosca) 


Figura 21-5 

Algunos de los distintos tipos de antenas de los insectos. 
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de alas. Las alas, expansiones cuticulares 
dela epidermis, estan forniadas por una 
dohle membrana, con venas tlotadas de 
una cuticula mas gmesa, qne sirven para 
darrigidez a las alas. Aunque el modelo 
de venacion van a entre las dife rentes 
especies. se mantiene consiante dentro 
de una misma especie; por ello se utiliza 
para la clasificacion e identificacion. 

Las patas de los insectos estan a menu- 
do modificadas para realizar funciones 
especiales. Las formas terrestres, como los 
escarabajos, tienen pans marchadoras con 
almohadillas term inales y unas. Estas 
almohadillas pueden ser pegajosas para 
caminar por cualquicr superllcie, como lo 
hace la mosca domestica. Las patas pos- 
teriores de los saltamontes y grill os estan 
adapiadas para el salto (Figura 21-6). El 
alacran cebollero tiene el primer par de 
patas modificadas para excavar en el 
suelo. Las chinches de agua y much os 
escarabajos acuaticos presen tan apendi- 
ces en forma de pala para la natacion. 
Fara atrapar a sus presas, la mantis reli¬ 
giosa tiene las patas anteriores largas y 
dienes (Figura 21-7). Las patas de la abeja 
melifera estan modificadas para recolec- 
iarel polen (Figura 21-8). 

El abodomen de los insectos esta 
compuesto de 9 a 11 segmentos; el uncle- 
cimo. cuando existe, esta reducido aun 
parde cercos (apendices en el extreme) 
posterior). Las larvas y las ninfas presen- 
tan una serie de apendices alxlominales 
que fa lean en los adultos. El extreme) del 
abdomen lleva la genitalia externa (Figu¬ 
ra 21-4A). 

For lo que se refiere a la forma del 
cuerpo, hay innu me rabies variaciones 
entre los insectos. Los escarabajos son 
generalmente gruesos y rollizos (Figu¬ 
ra 21-9A); los caballitos del diablo, lipu- 
las y fasmidos son largos y delgados 
(Figura 21-9B); muchos escarabajos acua¬ 
ticos son hidrodinamice)s; las cucarachas 
son aplanadas, adaptadas a vivir en ren- 
dijas. El oviscapto de la hem bra de las 
avispas icneumonidas es e xtre mad amen- 
te largo (Figura 21-10). Los cercos en las 
tijeretas forman pinzas de aspecto corneo, 
y en los plecopteros y e fern eras son lar¬ 
gas y articulados. Las antenas son largas 
en las cucarachas y saltamontes, cortas en 
las lihelulas y en la mayoria de los esca¬ 
rabajos. mazudas en las mariposas, y plu- 
mosas en la mayoria de las polillas. Exis- 
tenademas otras variaciones (Figura 21-5). 



Figura 21-6 

Pata posterior de un saltamontes. Los musculos que actuan en la pata se encuentran en un 
cilindro hueco del exoesqueleto. Aquf se insertan en la pared interna, desde la cual 
pueden actuar sobre las partes del miembro como palancas. Observese el eje de union y ia 
insercion de los musculos flexores y extensores, que actuan antagonicamente para 
extender y llexionar el apendice. 




B 

Figura 21-7 

A, Mantis religiosa (orden Ortbpteros) 
comiendo un insecto. B. Mantis religiosa 
poniendo huevos. 
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Figura 21-8 

Adaptaciones de las patas de una abeja obrera. En la pata anterior, el entrante dentado 
cubierto con el velo se utiliza para limpiar la antena. El espolon de la pata media extrae 
cera de las gtendulas de la cera localizadas en el abdomen. Los cepillos del polen de las 
patas anterior y media recogen el polen atrapado en los pelos del cuerpo y lo depositan en 
los cepillos del polen de las patas posteriores. Los largos pelos del pecten de una pata 
posterior recogen el polen de los cepillos de la pata opuesta; luego la auricula 
(empaquetadora del polen) prensa el polen dentro de un cesto del polen cuando la pata es 
flexionada hacia atr£s. Una abeja transporta su carga en los cestos hasta el panal y 
deposita el polen en una celda, que queda al cuidado de las obreras. 
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Figura 21-9 

A, Escarabajo rinoceronte gigante, 
Diloboderus abderus (orden Coleopteros) 
de Uruguay. Aunque pudiera parecerque 
las expansiones, de feroz apariencia, de su 
cabeza y torax les sirven para atacar y 
ensartar a un enemigo, en realidad los 
utilizan para levantar a los rivales de la 
misma especie y apartarlos de la comida. 

B, Insectos palo, Diapheromera femorata 
(orden Ortopteros) apareandose. Esta 
especie es comun en gran parte de 
Norteambrica. Carece de alas, y a pesar 
de su camuflaje, sirve de alimento a 
numerosos depredadores. 

Locomocion 

Marc ha. La mayoria de los insectos, 
cuando caminan, lo hacen disponiendo 
las patas en triangulo, forinado por la pri- 
mera y ultima pata de uno de los lados 
junto con la segunda del lado opuesto. 
De esta manera, los insectos mantienen 
siempre ires de sus seis patas en contac- 
to con el suelo, dispuestas como un tri- 
pode, para una mayor estabilidad. 

Algunos insectos, como el zapatero de 
agua G err is (L. gero, transportar), son 
capaces de caminar sobre la supeificie del 
agua. Este insecto tiene sobre las almo- 
had il las de sus metatarsos unos pel os que 
no rompen la pelicula superficial del agua, 
si no que la hunden ligeramente. Al des- 



Figura 21-10 

Una avispa icneumonida con el extremo 
del abdomen puntiagudo que utiliza para 
perforar, con su largo oviscapto, en un 
4rbol para encontrar un tunel hecho por la 
larva del escarabajo perforador de la 
madera. La avispa puede taladrar 13 mm o 
mas en la madera para depositar sus 
huevos en la larva del escarabajo, que se 
convertira en el hospedador de las larvas 
del icneumonido. Otras especies de 
icneumonidos atacan a aranas, polillas, 
moscas, grillos, orugas y otros insectos. 


plazarse, Genis solo utiliza sus dos pares 
de patas posteriores y dirige el movi- 
miento con las anteriores (Figura 21-11). 
HI cuerpo del zapatero marino Ilahbates 
(G. halos , el mar + bates, el que se desli- 
za). que aprovecha las olas para despla- 
zarse, esta protegido por un reveslimien- 
to tupido de pelos con forma de gruesos 
ganchos que repele el agua, 

Vuelo. Los insectos comparten la facul- 
tad de volar con las aves y los mamife- 
ros voladores. Sin embargo, sus alas evo- 
lucionaron de manera distinta a las de las 
aves y mamiferos. y no son homologas. 
Las alas de los insectos estan formadas 
por expansiones de la pared del cuerpo 
de los segmentos meso y metatoracicos 
y estan constituidas por cuticula. 

La mayoria de los insectos tiene dos 
pares de alas, pero los dipteros (moscas 
verdaderas) tienen un unico par, ya que 
el posterior esta modificado como un par 
de pequenos halterios (balancines) que 
vibran y son responsables del equilibrio 
durante el vuelo. Los machos del orden 
Estreslpteros tienen solo el par de alas pos¬ 
teriores y un par de halterios. Los machos 
de los insectos coccidos tienen solo un par 
de alas pero carecen de halterios. Algunos 



Figura 21-11 

Zapatero de agua, Gerris sp. (orden 
Hemtpteros). El animal se sostiene sobre 
sus largas y finas patas por la tensibn 
superficial del agua. 

insectos carecen de alas. En las hormigas 
y las termitas. por ejemplo. unicamente 
tienen alas los machos v las hembras fer- 
tiles en determinados period os; las obre* 
ras son siempre apteras. Los piojos y las 
pulgas son siempre apteros. 

Las alas pueden ser finas y niembra- 
nosas, como en las moscas y otros mu- 
chos insectos (Figura 21-10); gruesasy 
coriaceas, como los elitros de los escara- 
bajos (Figura 21-9A); apergaminadas, 
como las alas anteriores de los saltamon- 
tes; cubiertas con finas escamas, como las 
de las mariposas y las polillas; o cubier- 
tas de pelos, como en las friganeas. 

Los movimientos estan control ados 
por u n con junto de museulos del torax. 
Los museulos directos del vuelo estan 
unidos directa mente a la propia ala; los 
museulos indirectos del vuelo no estan 
unidos al ala y el movimiento se produ¬ 
ce mediante alteraciones de la forma del 
torax. FI ala esta unida al tergo toracico 
y, lateralmente, a un salience pleural que 
actua como punlo de apoyo de la palan- 
ca (Figura 21-12). En rodos los insectos 
la elevacion del ala se consigue median¬ 
te museulos indi rectos, que bajan el tergo 
hacia el esterno (Figura 21-12A). Fn las 
libelulas y las cucarachas la elevacion se 
lleva a cabo por museulos di rectos uni* 
dos a I ala, al lado del fulcro pleural. Fn 
himenopteros y dipteros todos los mus- 
c u los del vuelo son indi rectos. La eleva¬ 
cion se produce cuando los museulos 
esternotergales se relajan y los museulos 
longitudinales del torax arquean el tergo 
(Figura 21-12B). subiendo las arricula- 
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A 



Musculos directos del vuelo 
de langoslas y libeluias 


dones de! tergo con respecto a la pleu¬ 
ra. La elevacion en escarabajos y salta- 
montes implica tanlo a los musculos 
directos cotno a los indirectos. 

La contraction muscular para el vuelo 
liene dos tipos de control nervioso: sin- 
cron ico y as incron ico. Los gran ties 
Rectos como las libeluias y las maripo¬ 
sas tienen musculos sincronicos, en los 
que u n a unica o lea da de impulsos ner- 
viosos estimula la contraccion muscular 
y el consiguiente golpe de ala. Los mus¬ 
culos asincronicos aparecen en insectos 
mis especializados. Su mecanismo de 
pccion es complejo, y depende del alma- 
cenamiento de energia potential en par¬ 
ies resistcntes de la cuucula toracica. La 
contraction de un grupo dc musculos 
(moviendo el ala en una direction) esti¬ 
mula al grupo muscular antagonico. pro- 
vocando su contraction (y moviendo el 
.ilaen la otra direction). Debido a que 
las contracciones musculares no cstdn en 
fast con la estimulacion nerviosa. s6lo 
son necesarios impulsos nerviosos oca- 
sionales para la activation alterna tie la 
contraccion. As! son posibles baridos ala- 
res ext remad amen te rapidos. Por ejem- 
plo, las mariposas (con musculos sincro¬ 
nicos) puetlen batir cuatro veces por 
segundo. Los insectos con musculos asin- 
cronicos, como moscas y abejas, puetlen 
vibrar a 100 batidos por segundo o mas. 
Lamosca tie la fruta Drosophila (G. dro- 
so5 ( rock) + philos , amante) puetle volar 


B 



Musculos indirectos del vuelo 
de moscas y moscas de agua 


a 300 batidos por segundo, y en ciertos 
mosquitos se ban contaclo mas de 1000 
batidos por segundo. 

Obviamenie, ti vuelo supone algo 
mas que un simple movimiento tie alas; 
se necesita un empuje hacia delante. 
Mientras que los musculos indirectos del 
vuelo alternan ritmicamcnte elevacion y 
abatimiento dc las alas, los musculos 
directos modif ican el Angulo de aquellas. 
actuando como alerones durante la ele¬ 
vacion v deseenso. doblando el horde de 
ataque de las alas hacia aba jo durante el 
deseenso y hacia aniba durante el ascen- 
so. Esto produce un movimiento en 
forma tie ocho (Figura 21-120 que ayuda 
a expeler el a ire del horde posterior de 
las alas. La calidad del empuje hacia 
del a me depende, desde luego, de varios 
factores, como las variaciones en la vena¬ 
tion tit* las alas, de su inclination y de 
como esten recubieitas. 

La velocitlad tie vuelo varia. Los vola- 
dores mas rdpidos tienen generalmente 
alas estrechas de movimientos rapidos. con 
una fuerte inclination y una figura tie ocho 
muy marcada. Las polillas es tinge y los 
tabanos son aipaces de alcanzar 48 km por 
lioni y las libeluias unos 40. Algunos insec¬ 
tos son capaces tie realixar vuelos largos. 
La mariposa monarca Dementsplexippus 
(G. Danaus, rev mitico tie Arabia) (Figura 
21-26) migra hacia el Sur cientixs de millas 
en ti orono, volando a una velocitlad apio- 
ximada tie 10 km por hora. 


Figura 21-12 

A, Musculos del vuelo de insectos como 
las cucarachas, en los que la elevacidn es 
por musculos indirectos y el batido por 
musculos directos. B. En insectos como las 
moscas y abejas, tanto la elevacion como 
el batido se realiza por musculos 
indirectos. C, Figura en forma de ocho 
seguida por el ala de un insecto durante su 
elevacion y batido. 


< 



Organizacion interna 

Y FUNCION 

Nutricidn 

Fl aparato digestive) (Figura 21-13) cons- 
ta de un tracco anterior (boca con glan- 
dulas salivales. csofago. buche para alma- 
cenar y molleja para triturar), un tracto 
medio (estomago y ciegos gastricos) y un 
tracto posterior (intestine), recto v ano). 
Una parte tie la digestion se puetle reali- 
zar en el buche. cuantlo el alimento se 
meztia con la saliva. HI tracto medio es el 
principal sitio de digestion y absorcion, y 
los ciegos digestivos puetlen incremental* 
la superficie para estas funciones. Hn el 
tramo posterior, la absorcion de nutrien- 
les es escasa (con ciertas excepciones. 
como las termitas xilofagas). pero es una 
zona fundamental para la reabsorcion de 
agua y ciertos iones (p. 419). 

La mayoria de los insectos se alimen- 
tan de los jugos de las plantas y tie teji- 
dos vegeta les (fkofagos o herbivoros) 
Algunos insectos se alimentan de plantas 
especificas; otros, como los saltamontes, 
comen cualquier tipo de planta. Las mu- 
gas de muchas polillas y mariposas 
comen solo el foliaje de determinadas 
plantas. Ciertas especies de hormigas y 
termitas cullivan hongos como fuente de 
alimento. 

Muchos escarabajos y las larvas de 
numerosos insectos viven sobre anima- 
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Figura 21-13 

Estructura interna de la hembra de un saltamontes. 



Figura 21-14 

Hembra de la pulga humana, Pulex irritans. 

les muertos (saprofagos). Ciertos insec- 
tos son dcprcdadores. capturan y 
comen olios insect os, asi como otros 
tipos dc animates (Figura 21-7). St* ha 
comprobatlo que el escarabajo huceador 
CybisterJim briolat us (G. by bister, bucea 
dor) no es tlepretlador, como se suponia. 
si no carronero. 

Muchos insectos, tanto adultos como 
larvas, son parishes. Per ejemplo, las 
pulgas (Figura 21 I \) viven tie la sangre 
de los mamiferos. y las larvas de muchas 
especies tie avispas se alimentan de ara- 
nas y ortigas (Figura 21-IS), tin cambio, 
muchos son parasitados por otros insec¬ 
tos; algunos de estos ullimos son beneli- 
ciosos para el horn lire como control de 
plagas. FI fenomcno del parasitismo de 
insectos por otros insectos se conoce eon 
el nombtv tie hiperparasitismo. v a 
menudo llega a ser bustuntc complejo. 



Las pie/as bucales estan atlaplatlas a 
cada tipo de alimentation. Hn el aparato 
bucal chupador. las piezas estan dis- 
puesias en forma de lubo y puetlen alra- 
vesar los tejidos de plantas y animales. 
Esta disposit ion esia bien representada 
en el escorpion de agua {Rcuuttrci fmat, 
orden Hemipteros). liste insecto v alarga- 
do en forma de palo y con un delgado 
mho respiralorio caudal, presenla un pico 
en el que hay cuatro estiletes perforado- 
res. lormados por dos mandiliulas y dos 
maxilas. Kstas piezas encajan entre si y 
forman dos lubos: un tubo salival, para 
inyectar saliva en la presa. y un lubo ali- 



B 


ntentario. para extraer los li'quitlos cor* 
porales de la presa. FI mosquito tamhien 
combina la perforation, con estiletes en 
forma de aguja, y la suction a I raves Je 
un canal alimemario (Figura 21-Kill) En 
las abejas melileras el labio forma una 
«lengua»» cubical* |>or muchos pelos. Kuan- 
do la abeja hunde su probdscicte tlentro 
del nectar, la punta de la lengua sedobb 
hacia arriba. y se mueve rapidainente 
hacia delante y hacia aims. 1*1 Ikjuido entra 
en el tulx> por capilaridad y es alisorlikb 
continuamenie por el Iximlieo tie la iann* 
ge. Fat las mariposas y las polillas suden 
faltar las mandiliulas, y las maxilas estan j 


A 

Figura 21-15 

A, Oruga cornuda, estado larvario de una polilla esfinge (orden Lepidopteros). Mas de 100 
especies de Norteamdrica son muy voladoras y. la mayoria, de habitos nocturnos. Sus 
larvas. denominadas orugas cornudas por presentar una espina posterior grande y gruesa. 
constituyen con frecuencia plagas en los tomates, tabaco y otras plantas. B Oruga cornuda 
parasitada por una pequena avispa. Apanteies, que deposita sus huevos dentro de la oruga. 
Las larvas de la avispa han emergido, y sus pupas estan sobre la piel de la oruga. Los 
jovenes de las avispas emergen entre los 5 y 10 dias, y la oruga generalmente muere. 
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Figura 21-16 

Cuatro tipos de aparatos bucales de insectos. (Ver texto para la descripcion de los tlpos y 
ejemplos.) 


modifodas en una larga proboscide suc- 
tora (Figura 21-160 para chupar el nectar 
delas [lores. En position de reposo la pro- 
boscide se enrol la en una espiral plana, y 
cuando estos insectos se alimentan, la pro- 
boscide se extiende v el liquido es bom- 
beado por musculos faringeos. 

Lis moscas dom&sticas, las moscardas 
f las moscas de la fruta tienen un apara- 
tobucal lamcdor-chupador (Figura 21- 
16D). En el extremo del labio hay un par 
de lobulos grandes v suaves, con surcos 


en la superficie anterior que sirven como 
canales alimentarios. Estas moscas chupan 
alimentos liquidos o los licuan mediante 
secreciones salivates. Los tabanos no solo 
chupan liquidos superficiales, si no que 
pueden inorder la piel con sus afiladas 
mandibulas y luego chupar la sangre. 

El aparato bucal masticador, como 
el de los saltamontes y otros much os 
insectos herbivoros, esta adaptado para 
cortar y triturar el alimento (Figura 21- 
16 A); el de la may on a de los carntvoros 


esta afilado y aguzado para perforar sus 
presas. Las mandibulas de los insectos 
masticadores son placas dentadas. fuer- 
tes, cuyos hordes pueden morder o des- 
garrar mientras las maxilas sujetan el ali¬ 
mento y lo pasan hacia la boca. A la 
accion mecanica hay que a nadir la accion 
quimica, realizada por las enzimas segre- 
gadas por las glandulas salivaies. 

Circulaci6n 

En la caviclad peri card ica hay un corazon 
tubular (Figura 21-13) que impulsa la 
hemolinfa (sangre) hacia delante. a tra- 
ves del Cinico vaso sanguineo, la aorta 
dorsal. El latido card taco es una onda 
perist&ltica. Para facilitar el paso de la 
hemolinfa hacia las alas v las patas pre- 
sentan organos contractiles accesorios; 
tambien se facilita el flujo mediante movi- 
mientos del cuerpo. La hemolinfa esta 
formacla por plasma y amebocitos, y apa- 
rentemente, no actua en el transpose de 
oxigeno. 

lntercambio de gases 

Los animates terrestres requieren un apa¬ 
rato respiratorio eficaz que les permita 
un rapido intercambio oxtgeno-clioxiclo 
de carbono, y al misino tiempo, restrin- 
gir la perdida de agua. En los insectos 
esta es la funcion del sistema traqueal 
una extensa red de finos tubes que se 
ramifican por todo el cuerpo (Figura 21- 
17). Los ironcos traqueales se abren al 
exterior mediante pares de espiraculos, 
generalmente dos pares en el torax y 
siete u ocho en el abdomen. Un espira- 
culo puede ser un simple orificio en el 
tegumento, como ocurre en los insectos 
apteros; pero generalmente esta provis- 
to de una valvula o mecanismo de cierre 
para impedir la perdida de agua. La evo¬ 
lution de tales mecanismos debe haber 
sido muy importante para la adaptacion 
de los insectos a los ambientes se cos. El 
espiraculo puede presentar tambien 
mecanismos de filtration a modo de pla¬ 
cas perforaclas o grupos de sedas entre- 
cruzadas para evitar la entrada de agua, 
parasitos o polvo en las traqueas. 

Las traqueas estan formaclas por una 
unica capa de celulas y revesticlas por 
cuticula, que se cambia durante la muda 
con el resto de la cuticula externa. Las 
traqueas csiAn sostenidas por engrosa- 
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Figura 21-17 

A, Relaciones entre los espiraculos, 
traqueas. tenidios (bandas quitinosas que 
refuerzan las traqueas) y traqueolas 
(esquem&tico). B, Disposicion 
generalizada del sistema traqueal de 
insectos (esquematico). No estan 
representados ni los sacos aereos ni las 
traqueolas. 


mientos espirales cle la cuticula (denomi- 
nados tenidios) que evitan que se colap- 
sen. Las traqueas se ramifican en mhos 
mas pequenos tjue terminal! en concluc- 
tos nuiy Linos llenos de llquido. llamados 
traqueolas i recuhiertas por cuticula que 
no se muda en la eedisis) y que se rami¬ 
fican en una fina red sohre las celulas. En 
los grandes insectos las traqueas de mayor 
tamano pueden llegar a tener varios mill- 
metros de diametro, pero gradualmenre 
disminuyen hasta 1 6 2 gm. En las tra¬ 
queolas el diametro disminuye hasta 1,5 
a 0,1 pm. En lino de los estados de la 
oruga de la mariposa de la seda se esti- 
ma que hay j 1,5 millones de traqueolas! 
Entre las traqueolas y las celulas quedan 
escasamente unos pocos micrometros. I)e 
hecho. el extreme) de las traqueolas real- 
mente se hunde en la membrana de las 
celulas a las que suite, terminando cerca 
de las milocondrias. El sistema traqueal 
proporeiona un sistema de transpone efi- 
caz, sin la utilization de pigmentos trans¬ 
port adores de oxigeno en la hemolinfa. 


Aunquc el escambajo cle agua Dyiisats 
(G dytikos . capaz de nudar) puede volar, 
pasa la mayor pane de su vida en el agua 
como un excelenre nadador. t.Uiliza una 
■branquia artificial-, Ibmiando una 
burbuja de a ire recogida debajo de sus 
elitro* Ui burbuja se mantiene estable 
gracias a una eapa cle polos del 
abdomen, y esia en contaeto con los 
espiraculos abdominales. 1:1 oxigeno de 
In burbuja se difunde en las traqueas, y 
os room plaza do por di fusion del oxigeno 
del agua. Asi plies, la burbuja puede 
funcionar durante much as boras antes de 
que el ditisco neeesite subir de nuevo a 
la su per fie ie para recogcr otra. Liis larvas 
do los nu)s<|iiitos no son buenas 
nadadoras. port) viven juMo debajo cle la 
superlicie del agua, asomando al exterior 
sus conos tubos rt‘spiraiorios que 
parecen «periscopios» de submarinos 
(Higura 2I.22H). Un metcxlo muy 
utilizado en la lucha contra los mosquitos 
os el derm mam ion to de petroleo sobre el 
agua, ya que asi sc* taponau las traqueas 
de las larvas y se asfixian. I-is larvas de 
los sirfidos tienen una cola extensible 
que pueden alargar hasta IS cm para 
alcanzar la superficie del agua. 


Id sistema iraqueal puede tainbien 
incluir sacos aereos. que parecen ser tra- 


(jiieas clilaladas sin tenidios i l igura 21 
ISA). Estos sacos tienen paredes finasy 
flexibles. y se localizan por tocla la cavi- 
dad corporal y los apendices. En muchos 
insectos los sacos aereos incremental! el 
volumen de aire inspirado y expirado. En 
el abdomen se producen movimiemos 
musculares c|ue impulsan el aire a las tnt- 
cjueas v expander! los sacos. que son 
entonces colapsados en la expiration. En 
algunos insectos-la langosta jx>r ejemplo- 
se produce un bombeo adicional gracias 
a su abdomen telescopico, al bombeodd 
protorax o a impulsar la cabeza hacia 
delanle y hacia atras. En algunos insectos 
los sacos pueden tener otras tunciones 
ademas cle la respiratoria. for ejemplo. 
pueden permitir el cambio cle volumen clt* 
levs oiganos internos durante el creciniientl 
sin cainbiar la forma del inseclo. y redu¬ 
cer! el peso cle los grandes insectos. 

En algunos insectos de muy pcqueno 
tamano, el intercam bio gaseoso se reali- 
za por clifusion segun un gradiente de 
concent radon. El con sumo de oxigeno 
produce una reduccion cle presion en his 
traqueas que aspiran aire a traves de los 
espiraculos. 

El sistema traqueal es una adaptacion 
para la respiradon acrea. pero muchos 
insectos (ninfas. Etn as y adullos) viven 
en el agua. En las pequeftas ninfas acua- 
ticas de cuerpos bhmdos. el intercambio 
gaseoso se puede producir por difusion 
a traves cle la pared del cuerpo. general- 
mente mediante una red traqueal situacki 
justo debajo del tegumento. Las ninlas 
acuaricas cle las perlas (plecopteros) v etc 
meras tienen branquias traqucalcs, cjiie 
son linas expansiones cle la pared del 
cuerpo con una buena provi.sion de ini 
queas. Lis branquias cle las ninfas de las 
libelulas sc* localizan en el recto (bran¬ 
quias rectales) y el intercambio se pro¬ 
duce a medida que el agua sale y entra. 


ExcrecUhi y equilibria hUlrica 

Los insectos y las a ran as presen tan un 
peculiar sistema excretor, const it uido por 
tubulos de Malpigio que operan junto 
con glanclulas especial izadas cle la pared 
del recto. Los tubulos cle Malpigio.cn 
nil mem variable, son tubos cicgos fin<$ 
y elasticos, cjue se insertan en la sepant- 
cion existente entre el intestino medioy 
el posterior (Eiguras 21-13 y 21 IKA). I.ns 
extremos libres cle los tubulos flotan 
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Figura 21-18 

Tubuios de Malpigio de insectos. A, Los tubuios de Malpigio estan situados en el limite 
entreel intestino medio y el intestino posterior (recto), como se muestra en la imagen de 
unaseccibn de una avispa. B. Funcionamiento de los tubuios de Malpigio. Los solutos, 
especialmente el potasio. se excretan activamente hacia el interior de los tubuios. Le 
acompanan el agua y el urato acido de potasio (KHUr). Este fluido pasa al recto, donde los 
solutos y el agua son activamente reabsorbidos y el bcido urico (HUr) excretado. 


libres en cl hemocclc, ban a cl os en la 
hemolinfa. 

El mecanisno de formation de la orina 
enlos tubuios de Malpigio de los insec¬ 
tos herbivores, parece depender de la 
secretion acliva de potasio en el interior 
de los tubuios (Figura 21-I8B). Fsta secre- 
cion primaria de iones arrastra agua per 
osmosis produciendo un Hquitlo rico en 
potasio. Ademas se excretan o di fun den 
-tros mucbos solutos y materiales de 
desecho Hn la mayoria de los insectos, el 
principal producto de desecho del meta- 
bolismo del nitrogeno es el acido urico. 
que virtual me nte es insoluble en el agua 
(p. 66l). II acido urico entra en el extre¬ 
me superior del tuhulo. donde el pH es 
igeramente alcalino. como urato acido de 
potasio (KHUr). rdativamente soluble. 
Segun pasa la orina en formation hacia 
dextremo inferior del tubulo, el potasio 
* comb ilia con el di6xido de carbono y 
>ereabsorbe como bicarbonato potasico 
(KHCO,); el pi I cambia a acido (pi I 6,6) 
v el acido urico HI Hr), insoluble, preci- 


pita. Al drenar la orina al tubo digestivo 
y pasar a traves de el. las glantlulas rec- 
tales especializadas absorben don), sotlio 
Cy en algunos casos potasio) y agua. 

Dado que los requerimientos de agua 
varian segun los clistintos tipos de insec¬ 
tos. esta capacidad de reciclar el agua y 
las sales es muy im porta nte. Los insectos 
que viven en ambientes secos pueclen 
reabsorber practicamente loda el agua a 
partir del recto, produciendo una mczclu 
de orina y heces casi seca. Los insectos 
que se alimentan de hojas. toman y 
excretan una mayor cantidad de liquidos. 
Lis larvas tie agua dulce necesitan excre- 
tar agua y conservar las sales. I.os insec¬ 
tos que se alimentan de IVutos secos 
necesitan conservar agua y ext retar sales. 

Si sterna nervioso 

HI sistema nervioso es. en general, pare- 
cido al tie los crustaceos, con una ren- 
tlencia similar a hi fusion tie ganglios 
(Figura 21-13). Cierto numero tie insec¬ 


tos tienen un sistema tie libras nerviosas 
gigantes. Tambien poseen un sistema ner- 
vioso estomodeal analogo al sistema ner- 
vioso autonomo tie los vertebrados. Pre- 
sentan celulas neurosecretoras en varias 
partes tlel cerebro, con una funcion endo- 
crina; no obstante, se conoce poco acer- 
ca de su actividad si se except ua su papel 
en la nuitla y en la metamorlbsis. 

(h'ganos de los sentidos 

Los insectos, ademas tie la coordinat ion 
neuromuscular, tienen una perception 
sensorial poco cornun. En su mayor 
pane, los organos sensoriales son micros- 
copicos y se localizan principalmente en 
la pared tlel cuerpo. Por lo general, cada 
tipo respontle a un esumulo espetifico. 
Los diferentes organos respontlen, entre 
otros. a estnmilos mecanicos, autlilivos. 
quimicos v visuales. 

LVfecanorreccjx’ion. Los estimulos meca¬ 
nicos, es tlecir, aquellos protlucidos por 
conratio, presion. vibration y semejantes, 
son recogidos por las sensilus. L T na sensi- 
la puede ser simplcmente una setla. expan¬ 
sion semejante a un pelo, conetlada a una 
celula nerviosa o a una terminati6n ner- 
viosa situada justo por tlebajo de la cuti- 
cula y carente tie setla; o bien un organo 
com pie jo (organo cscolopoforo) forma do 
por celulas sensoriales cuyas terminac io¬ 
nes contactan con la pared del cuerpo. 
Estos organos estan ampliamente tlisiri- 
buidos por las antenas, patas y cuerpo. 

Perce pcion de sonidos. Los sonitlos 
puetlen ser delectados por sedas muy 
sensibles (sensilas iricogenas) o por orga¬ 
nos timpanicos. Un organo timpanico 
const a tie una seric tie celulas sensoriales 
(destlc unas pocas a cientos). relaciona- 
das con una firm membrana timpanica 
que cirrra un e.spacio aereo en el cual se 
detectan las vibraciones. Los organos lim¬ 
panicos existed en cierlos ortopteros 
(Figura 21-4), homopteros v lepklopteros. 
Algunos insectos son cnmpletamentc 
insensibles a los sonitlos iransniitidos por 
el airt*. pero detectan las vibraciones reci- 
bidas a traces del sustrato por organos 
generaImente localizados en las patas. 

Quimiorrecepcion. Los quimiorrecep- 
tores (para el gusto o el olor) son. por lo 
cornun, fasciculos de prolongaciones de 
celulas sensoriales que general me nte se 
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Figura 21-19 

Ojo compuesto de un insecto. A la derecha se muestra un unico ommatidio aumentado. 


Incalizan en fosetas sensoriules. A menu- 
do estas foselas se si man en las piezas 
bucales. aunejue en las hormigas. las abe- 
jas y las avispas se encueniran tambien 
en las uMenas, y en las mariposas, las 
polillas y las moscas, en las patas. Gene- 
ralmenie este sentido es nitiy agudo, y 
algunos inseclos pueden percibir eiertos 
olores a varios kilometros. Muchos de los 
modelos de eomportamiento de los in- 
sectos. eomo la alimentation, el aparea- 
miento, la seleecion del biotopo y las 
relaciones hospedador-parasito, vienen 
determinadas por este sentido, en el que 
tambien esian iniplieadas las respuesras 
de los insect os a sustancias repelenles y 
alraclivas elaboradas por el hombiv. 

Perception visual l.os insectos tienen 
dos tipos de ojos: simples y comp nest os. 
Los ojos simples se encueniran en algu- 
nas ninlas y larvas. y en muchos adulios. 
La mayorta de los insectos tienen Ires 
ocelos en la cabeza. Se ha demostrado 
que la abeja melifera uiiliza los ocelos 
para comprobar la intensidad de luz, no 
para formar imageries. 

Li mayoria de los insectos adulios tie¬ 
nen ojos compuestos que pueden txupar 
gran parte de la cabeza. Hsian forma dos 
por cientos de ommatidios <6300 en la 
abeja melifera.). La esiructuni del ojo com- 
puesto es semejante a la de los cmsiaeeos 
(Figura 21-19). I n insecto como la abeja 
melifera puede ver simulianeamcnic en 
casi todas las direcciones. pero este lipo 
tie ojo es mas miope que el humano. y 
las imagenes. incluso los objeUxs muy pro- 


ximos, son difusas. Hn cualquier caso, en 
las pruebas tie centelleo-lusion (pcrcep- 
eion de destellos en una determinada IVc- 
cuencia) muestran una sensibilidad 
mucin> mas elevada que la del ojo huma¬ 
no; en este. los destellos de luz llegan a 
una frecucncia de i5 a 55 destellos por 
segundo. mientras que las abejas y mos- 
cardas pueden distinguir de 200 a 300 
destellos por segundo. I.s posible que 
esta facultad resulte ventajosa para anali- 
zar paisajes cambiantes durante el vuelo. 

I na abeja puede distinguir colores, 
pero su sensibilidad comienza en la Iran- 
ja del ultraviolela, (jut* el liombre no puede 
ver. y Mega hasta el naranja; la alx*ja meli¬ 
fera no puede distinguir el rojo del gris. 

Otros seniidos. Los inseclos tienen asi 
mismo bien desarrollados organos sen- 
soriales para la temperatura, especial- 
menie en las antenas y patas, y para la 
humedad. la propiocepcion. la gravedad 
y otras propiedades fisicas. 

Coordinacitm neuromuscular 

Los insectos son animates activos, con una 
excelenle coordination neuromuscular. Li 
musculatura de los artropodos es tipica- 
mente estriada. semejante a la del muscu¬ 
lo esquelelico de los verlebrados. Lina 
pulga puede realizar saltos de hasta 100 
veces la longitud de su cuerpo, y una hor- 
miga puede transportar en sus mandfbu- 
la.s una carga mas grande que su propit> 
peso. Da la impresion de que la muscula 
tura de los inseclos fuera mas fuene que 
la de otros unimales. Aclualmente se sabe 


que la fuerza que un musc ulo en particu¬ 
lar puede desarrollar, esta directamente 
relacionada con el area de la seccion trans¬ 
versal y no con su longitud. Tcnicndoen 
cuenla la carga maxima movida porccnti* 
metro cuatlrado de seccion transversal, h 
polcncia de un musculo tie insecto es rela* 
tivamente la misma que la cle un musculo 
cle vertebrado. La ilusion de una mayor 
potencia de los insectos <y de onus peque- 
nos animales) es simplemente una consc- 
cuencia de un cuerpo pcquefto. 

^ zBs-EEsssem^m 

Hn terminos de pro|X)rci(‘m tie tamano 
corporal. el salto tie una pulga equivaldria 
a la cle un hojnbre tie 183 till de altura 
tjue saltata. sin iinpulso. 183 m. En 
realidad. la musculaiura del insecto nocs 
por complelo responsible tie semejante 
sal to: no se puede contraer lo sullt iente 
t'omo para alcanzar la ncelerucion 
necesaria. La pulga depende cle paquetes 
cle resilimi, una protcina tie sorprentlento 
propiedades elasiicas. t|iie lamhien sc 
cncuenira en los ligamenlos ala res tie 
muc hos otros insectos. Li resilina lilxm d 
97% de su energia almacenatla al volvcr.i 
su position original, en contrasts eon la 
goma come re ia I, c|ue lo hace en un NS*-' 
Caiando la pulga se prepara para saltar, 
gira los lenuires |xjsterioivs y comprime 
los pac{uetes de rvsilina. como un 
mccanismo cle corehete n peslillo, Hn 
efecto, se «amartilla» a si misma. Para 
«tlispararse», la pulga debe ejerccr una 
aceion muscular relativamente pcqnefta 
para lilxr.ir Uxs -pcsiillos". |x*rmitiendo 
que la resilma se ex panel a 
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Figura 21-20 

Copula en insectos (ver tambien la 
Figura 21-9B). A, Omura congrua (orden 
Ortbpteros) es un tipo de saltamontes del 
Brasil. B. Las libelulas Enallagma sp. 

(orden Odonatos) son comunes en toda 
America del Norte. En la foto, el macho 
todavia sujeta a la hembra despues de la 
ctipula, hasta que la hembra (abdomen 
bianco) pone los huevos. 

Reproduce ion 

F.n Ion insectos los sexos estan separados 
y la fmindacion os generalmente inter¬ 
na. Los medios para atraer a su pareja son 
muy variados. Li hembra de polilla segre- 
ga una potente leromona que puede ser 
drtectada a gran distancia por el macho. 
Lis ludcrnagas utilizan destellos lumino 
sos: ulgunos insectos se cncuentran utili 
zandn sonidos, senales en color o distin- 
iris ripos de comportamiento de cortejo. 

Los esjxrmiato/oides son depositados 
gene nil me nte en los conductos genitales 
ile la hembra en el momento de la copu¬ 
la (Figuras 21-13 y 21-20). Hn algunos 
ordenes las esjxrmatozoides estan ence- 
midns en espermatoloros que pueden ser 
umstcridos en la copula o depositados en 
cl sustrato para ser recogidos jx>r la hem- 
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Figura 21-21 

Metamoriosis completa (holometabola) de una mariposa. Danaus plexippus. Los huevos 
eclosionan y dan lugar a varias intermudas larvarias; la ultima de ellas muda para 
convertirse en pupa. El adulto emerge de la muda pupal. 


bra. FI pececillo de plata deposita un 
espermatoforo en el suelo v teje una fibra 
guia para conducir a la hembra hasta el. 
Durante la iransicion evolutiva de la vida 
acuatica a la terrestre, los espermatoforos 
se utilizaron ampliamente. mientnis que la 
copula aparecio con posierioridad. 

Por lo general los espermatozoides 
son almacenados en la espermaieea de 
la hembra, en numero suticieme como 
para fecundar a mas de una landa de 
ovulos, Muchos insectos se aparean solo 
una vez en la vida, aunque los machos 
de los caballitos del diablo (orden Odo¬ 
natos) copulan varias veces por dia. 

Los insectos generalmente ponen una 
gran caniidad de huevos. La abeja melt- 
fera reina. por ejemplo. puede poner mas 
de un millon a lo largo de su vida. Por 
otro lado, algunas moscas son viviparas 
y solo nace un individuo de cada vez. Los 
insectos que no proporcionan cu id ados 
a sus crias pueden poner muchos mas 
huevos que los que si lo hactm. o lienen 
un cido vital mas corto. 

La mayoria de las especies dejan sus 
huevos en un lugar determinado, para lo 
dial se guian por melodos quimicos. visua- 
les y de otras senales. Lis marijxisas y las 


polillas dejan sus huevos sobre la especie 
de pianta de la dial se alimenta la oruga. 
La polilla tigre busca plantas de amuran- 
to; la mariposa esfinge, una pianta de 
tornate o tabaco. y la mariposa monarca 
una lechetrezna (Figura 21-21). Los insec¬ 
tos cuyos estados inmaduros son acuati- 
cos dejan su puesta en el agua (Figuni 21- 
22A). Lis diminutas avispas del grujx) de 
los braconidos ponen sus huevos sobre 
las orugas de las mariposas cstlnge, de las 
que se alimentaran las larvas y pasaran a 
estado de pupa en forma de un pequeno 
capullo bianco (Figura 21-15). Lis av ispas 
del grupo icneumonidos buscan, con una 
exactitud increible. un tipo de larva deter- 
minada. en la que se desarrollaiun sus crias 
como parasitos inter nos. Sus largos ovis- 
capios deben perforar de I a 2 cm de 
madera para encontrar la larva de una avis- 
pa de la madera o de un escarabajo per- 
fonidor de la madera. en el que deposita- 
riin sus huevos (Figura 21 -10). 

METAMORFOSIS Y CRF.CIMIF.VrO 

Lis primeras etapas del desarrollo tienen 
lugar denim del huevo, y el individuo 
recien nacido puede abandonar el huevo 
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Figura 21-22 

A, El mosquito Cu/ex (orden Dipteros) deja 
sus huevos en pequenos paquetes 
flotantes sobre la superficie de aguas 
estancadas o someras. B. Las larvas de 
los mosquitos son comunes en charcas y 
acequias. Para respirar se ponen cabeza 
abajo, con los tubos respiratorios sahendo 
a traves de la pelicula superficial del agua. 
El movimiento de grupos de finos pelos 
situados en la cabeza, proporcionan un 
suministro constante de alimento. 

de varias maneras. Durante el desarrollo 
postemhrionurio la mayoria de los insec- 
tos cambian de forma, es decir, sufren una 
metamorfosis (Figura 21-21). Durante 
este periodo sufren una serie de mudas 
para erecer, y cat la estado del insecto entre 
las mudas se denomina intermuda 
Auncjue la metamorfosis no es exclu- 
siva de los insectos, en ellos es mas dr.is- 
tica que en cualcjiiier otro gmpo. La trans- 
formucion. por cjemplo. de la oruga del 
nogal en la magnifica mariposa real, 
rep re sen la un increihle camhio morfolo- 
gico. Hn los insectos la metamorfosis esla 
asociada con el desarrollo de las alas, rcs- 
tringidas a I estado adulto reproductor y 
en el que pueclen ser de gran utilidad. 


Metamorfosis halo met dboUi 

Aproximadamente el 88% de los insec¬ 
tos sufren una metamorfosis holometa- 
bola (G. bolos, completa + metabole\ 
camhio). que separa los procesos fisio- 
Ifigicos de crecimiento (larva) de los de 
diferenciaci6n (pupa) y reproduccion 
(adulto) (Figura 21-21). Cada estado fun- 
ciona eficazmente sin compelir con los 
otros; las larvas suelen vivir en ambien- 
tes diferentes v alimentarse de distinta 
manera que los adulros. Las larvas ver- 
miformes, que presentan generalmente 
piezas bucales masticadonts, se conocen 
con diversos nombres: orugas. cresas, 
gusanos, y otros. Despues de una serie 
de estados inlermedios, durante los cua 
les se desarrollan inlernamente las alas, 
la larva forma a su alrededor una cubier- 
ta o capullo v pasa a pupa, o crisalida. 
estado durante el cual no se alimenta v 
en el que muchos insectos pasan el 
invierno Cuando se produce la ultima 
muda. tras el invierno. emerge el adulto 
coinpletamente desarrollado, sin pig- 
mentar y con las alas urrugadas. En un 
corto hipso de tiempo las alas se estiran 
y endurecen. v el insecto esta listo para 
su vida adulta. Por tamo los estados son: 
huevo, larva (varias intermudas), pupa y 
adulto (Figura 2121). El adulto no sufre 
mas mudas. 

Met a mo rfosis hemimetdb oUi 

Algunos insectos sufren una metamor¬ 
fosis hcmimetabola (G. bernt medio + 
metabole , camhio). o metamorfosis gra¬ 
dual (incompleta). Fntre ellos se encuen 
tran los saltamontes, las cigarras, manti- 
dos. v hemipteros terrestres, cjue tienen 
estados juveniles terrestres, y las efeme- 
ras, plec6pteros o perlas, libelulas y 
hemipteros acuaticos. que defan sus hue¬ 
vos en el agua y sus estados juveniles 
son acuaticos. A estos ultimos se les 
denomina ninfas y sus alas se desarro¬ 
llan externamente a modo de excrecen- 
cias en las primeras intermudas, y 
aumeman de tamano a medida que el 
animal c.rece por sucesivas mudas hast a 
el estado adulto alado ( Figuras 21-23 y 
21-2-t) Las ninfas acuaticas de diversos 
ordenes tienen branquias traqueales u 
otras modificaciones para la vida acuati- 
ca (Eigura 21-23) Los estados son: 
huevo, ninfa (varias intermudas) y adul¬ 
to (Figura 21-2*0. 



Figura 21-23 

Ecdisis en la cigarra Tibtcen pruinosa 
(orden Homopteros). La vieja cutfcula se 
rompe a lo largo de la linea media dorsal, 
como resultado de un incremento de la 
presion sangufnea y del aire forzado en el 
torax por contraccion muscular. El insecto 
que emerge es palido, y su nueva cutfcula 
blanda. Las alas se extienden al bombear 
sangre en las venas, y el insecto se 
agranda al tomar aire. 

El vSignificado bioiogico de la palabra 
ttthincho es mucho mas restringido que 
en ei lenguaje com fin. La genre a 
menudo se refiere a tot los los insectos 
como «ch inches*. ineluso extendiendo cl 
neutro en los programas de ordenadort 
a organismos no animales como bacterids 
y virus Sin embargo, en su sentido 
estricto, una ehinche es un insecto del 
orden Hemipteros v nada mas. 

Desarrollo direclo 

l nos pocos insectos, como los pccecillos 
de plain y los colembolos. tienen un 
desarrollo di recto. Los jovenes, o juveni¬ 
les, se parecen a los adultos exccpto en 
el tamano y madurez sexual. Los estados 
son: huevo, juvenil y adulto. Fntre ellos 
se incluyen los primitivos insectos sin 
alas. 

Fisiologia de la metamorfosis 

hi metamorfosis de los insectos esta regu- 
lada por hormonas. l.os principal's orga- 
nos endocrinos implicados en el desa- 
rrolio son: el ccrcbro. las glandulas 
protoracicas (ecdisialcs), los cucrpos 
cardiacos (corpora cardiaca) y los 
cucrpos alados (corponi allala) s Ilmi¬ 
ra 37-1. p ^30). 
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Hue vo 



Figura 21-24 

Ciclo vital de un insecto hemimetabolo. 




Hemiptero adulto (chinche) 



A B C 

Figura 21-25 

A. Mosca de la piedra. Perla sp. (orden Plecbpteros). B, Lib^lula de diez manchas, Libellufa pufchella (orden Odonatos). C, Ninfa (larva) de 
una libelula. Tanto las moscas de la piedra como las libelulas tienen larvas acuaticas que sufren metamorfosis gradual. 

C Carolina Biological Supply/Phototake. 


La parte central del cercbro y los gan 
glios del cordon nervioso contienen 
varies gaipos de celulas nourosecretoras 
que producen una sustancia endocrina 
Uamada hormona cerebral (ecdisio- 
tropina). Estas celulas neurosecretoras 
envian sus axones a organos pares situ a- 
das detrils del cercbro, los cuerpos car- 
diacos, que sirven como lugar de alnia- 
cen y secrecidn de la hormona cerebral 
Iasi como de otras hormonus). La hor¬ 
mona cerebral es transportada por la 
hemolinfa hasta la glandula protoracica, 
situatla en la cabeza o en el protorax. que 
produce la hormona de la mnda. o 
ccdisona. como reaccion a la hormona 
cerebral. Esta hormona pone en funcio- 
namicnto determinados procesos cjue dan 
como resultado la perdida de la cuticula 
vieja (ecdisis). 

La muda simple persisle mientras este 
presente en la hemolinfa en cantidades 
sulicientes una hormona j uvenil (neo- 


tenina) junto a la hormona de la muda, y 
cada muda simple produce una Ian a mas 
grande. La hormona juvcnil es produeida 
por los cuerpos alados (Figura 37-3). 

En las ultimas intermudas declina, de 
forma prog res iva, la caniidad de hormo¬ 
na juvenil secretada por los cuerpos ala¬ 
dos. Cuando el nivel de hormona juvenil 
es muy hajo, la larva muda a pupa, y el 
cese de production de dicha hormona en 
la pupa conduce al adulto (metamorld- 
sis). El control del desarrolloen los inset- 
tos hemimetabolos, en los que no existe 
estado de pupa, el cese de la hormona 
juvenil tiene lugar al final de la intermu- 
da ninfal. Los cuerpos alados se vuelven 
aclivcxs en kxs inseetos adultas, en los (jue 
hi hormona juvenil es importance en la 
production de huevos. Las glandulas pro¬ 
toracica s degeneran en la mayoria de los 
inseetos adultos, y el adulto no muda. 

Las hormonas de los insectexs ban sido 
objelo de muchos nabajos experimenla- 


les interesantes. Por ejemplo, si se extir- 
pan quirurgicamente los cuerpos alados 
ly por tanto, la hormona juvenil) de la 
larva, la siguiente muda tiara lugar al esta¬ 
do adulto. Por el contratio, si los cuerpos 
alackxs se transplanian de una larva joven 
a una ultima intermuda larvaria, esta 
puede convertirse en una larva gigante, 
pero no puede irunsformar.se en pupa. 

DlAPAUSA 

Muchos animales, inckiitlos muchos 
tipos de inseetos, sufren un periodo de 
letargo en sus cickxs anuales. En las zonas 
lempladas puede haber un periodo de 
letargo invernal (hibernacion) o un pe¬ 
riodo de letargo estival (estivation), o 
ambos. En los citios vitales de muchos 
insectexs existen peiiotlos en los que kxs 
huevos. las larvas, las pupas, e incluso 
kxs adultos. permanecen inactivexs duran- 
te muc ho tieinpo porque la lemperalura, 
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la luimedad y otras condiciones arnhien- 
taies son demasiado duras o desfavora- 
bles para sobrevivir en estados de activi- 
dad normal. Por canto, el ciclo vital estfl 
sincronizado con perfodos en los que las 
condiciones ambientales son apropiadas 
y el alimento es a bund ante. La mavoria 
de los insectos entran en estado de letar- 
go cuando algiin factor ambiental, como 
la temperature, pasa a ser desfavorable, 
y permanecen as! hasta que las condi¬ 
ciones se vuelven favorabies. 

Sin embargo, algunas especies sufren 
una interrupcion prolongada del creci- 
miento, independientemente de las con¬ 
diciones ambientales. Este tipo de letar- 
go se llama diapausa (G. clia, a trav6s. 
dividiendo en dos partes + parts is. para- 
da), y es una importante adaptation para 
sobrevivir a las condiciones ambientales 
ad versus. La diapausa esta determinada 
geneticamente en cada especie v, a 
veces, varia entre las estirpes de una 
especie. aunque normalmente se activa 
por una senal concreta. En el medio 
donde viven los insectos, tales senales 
anuncian la llegada de condiciones 
ad versus, como por ejemplo, el alarga- 
miento o el acortamiento de los dias. AsL 
el fotoperiodo, o longitud del dia, es la 
serial que inicia la diapausa. La llegada 
de una duradon critica del dia pone en 
funcionamienlo el mecanismo para el 
esta bled mien to de la diapausa. que con- 
tinua hasta que se perciba una longitud 
del dia apropiada u otra senal. 

La diapausa ocurre siempre al final de 
un periodo de c red mien to activo, por lo 
que al finalizar la diapausa el insecto esta 
listo para otra mu da. Una de las especies 
de la hormiga Mynnica alcan/.a el tercer 
estado de intermuda al final del verano. 
Muchas larvas no continuan dcsarrollan- 
dose, incluso aunque las temperaturas 
sean suaves o se mantenga a la larva en 
un la bora tor io caliente. 


Defensa 

Los insectos, en conjunto, exhiben muchos 
colores. Esto es especialmente notable en 
mariposas, polillas y escarabajos. Incluso 
dentm de una misma especie, el colorido 
puede variar estacionalmente y puede 
haber diferencias de color entre machos 
y hembras. Algunos de los patrones de 
color en insectos son probablemente 
adaptativos, como las coloraciones pro- 



A B 

Figura 21-26 


Mimetismo en mariposas. A, La mariposa monarca tiene un sabor desagradable para los 
pajaros (por lo que la evitan), ya que en estado de oruga se alimenta de lechetrezna, de 
sabor acre. B, La pequena mariposa virrey Limenitis archippus imita a la mariposa 
monarca; posiblemente la mariposa virrey tenga buen sabor, pero no es comida por los 
pajaros porque el color y dibujo de las alas se parece a los de la mariposa monarca. Este 
tipo de mimetismo se denomina Batesiano. 


tectoras. coloraciones de aviso y el 
mimetismo (Figuras 21-26 y 21-27). 

Adenitis del color, los insectos tienen 
otros metoclos para protegerse. El exo- 
esqueleto cuticular proporciona una 
buena protection para muchos de ellos; 
algunos, como las chinches, tienen un 
sabor y un olor repulsivos, otros se 
defienden atacando. por lo que son muy 
agresivos y pueden sostener duras luchas 
(por ejemplo, las abejas y las hormigas): 
y otros se ponen rapidamente a cubierto 
cuando les amenaza un peligro. 

Muchos insectos practical! la guerra 
quimica de forma ingeniosa y variada. 
Algunos repelen el ataque por su trial 
sabor, olor o propiedades venenosas; 
otros utilizan sus secreciones cjuimicas 
para evitar mecanicamente el ataque cle 
un depredador. Las orugas de algunas 
mariposas monarca (Figura 21-26) asimi- 
lan cardioglucosidos de ciertas especies 
de lechetreznas (familia Asclepiadaceas): 
esta sustancia confiere a las mariposas un 
sabor desagradable despues de la ineta- 
morfosis y provoca vomitos en sus clepre- 
dadores. Por otro lado, el escarabajo 
escopetero lanza un pulverizado irritan- 
te que dirige certeramente contra los ata- 
ques de hormigas u otros enemigos. 

COMPORTAMIENTO Y 
COMUNICACION 

La aguda perce pc ion sensorial dc los 
insectos les hace extremadamente recep- 
livos a muchos estimulos. Los estimulos 
pueden ser interims (fisiologicos) o exter- 



Figura 21-27 

Camuflaje en insectos. A, Estigena pardalis 
(orden Lepidopteros) de Java, parece una 
hoja seca. B, Expansiones grotescas desde 
el torax de un insecto arbol, Sphongophorus 
sp. (orden Homopteros), de Mexico. Se 
enmascara imitando a las partes de las 
ramas de las que se alimenta. C. Las lineas 
quebradas y el color de un saltamontes 
(Dysonia sp. t Orden Ortopteros) de Costa 
Rica, le dan un aspecto semejante al de los 
brotes de las hojas de los que se alimenta. 
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Flgura 21-28 

Escarabajos peloteros, Canthon pilularis 
(orden Coleopteros), que han masticado y 
escupido un pedazo de estiercol, con el 
que han formado una pelota que hacen 
rodar hasta el sitio donde !a van a enterrar. 
Un escarabajo tira y el otro empuja. Ponen 
los huevos en la pelota, y las larvas se 
alimentan del estiercol. Los escarabajos 
peloteros son negros, de 2,5 cm de 
longitud o menores, y son comunes en 
prados y pastizales. 

nos (ambientales), y las respuestas estan 
controladas por el estado fisiologico del 
animal y por el modelo de vias nerviosas 
recorridas por los impulsos. Muchas de 
las respuestas son simples, como la oricn- 
tacion hacia el estinuilo o el alejamiento 
de el. Se pueden citar como ejemplos la 
atraccion de una polilla por la luz, el 
rechazo de la luz de la cucaracha o la 
atraccion de las moscas carroneras por el 
olor de la carne en putrefaction. 

No obstante, muchos de los compor- 
lamientos de los insectos no son un sim¬ 
ple problema de orientacion, sino que 
implican una compleja serie de respues- 
las. Lna pareja de escarabajos peloteros 
mastican un trozo cle estiercol. lo enro- 
llan en una pelota y luego la hacen rodar 
laboriosamente hasta el lugar donde pre- 
lenden enterrarla, tras haber depositado 
eneila sus huevos (Figura 21-28). La ciga- 
rrahace hendiduras en la corteza de una 
ramita y cleposita un huevo en cada una 
deellas. La hembra de la avispa Eume- 
H&construye bolas de arc ilia que trans¬ 
porta de una en una hasta su guarida, y 
las modela en forma de pequerias ollas 
debarro estrechas y con cuello; en cada 
una de el las pone un huevo y luego cap- 
tura y paraliza una serie de orugas, las 
introduce por la abertura de la olla y la 


cierra con barro. Cada huevo, en su pro- 
pio recipiente protector, eclosiona encon- 
trando una despensa bien abastecida. 

Aunque muchos de estos comporta- 
mientos son innatos, la importancia del 
aprendizaje es mayor de lo que se pen- 
saba. Por ejemplo, la avispa alfarera clebe 
aprender donde tiene que dejar sus ollas 
de barro para volver a llenarlas sucesiva- 
mente de orugas, Los insectos sociales, 
ampliamemte estudiados. son capaces de 
realizar la mayor parte de las formas basi- 
cas del aprendizaje utilizadas por los 
mamtferos, excepto el aprendizaje induc- 
tivo. Aparentemente, cuando los insectos 
se encuentran con un nuevo problema, 
no pueden reorganizar sus memorias para 
construir una nueva respuesta. 


Algunos insectos pueden memorizar y 
realizar de forma consecutiva (areas que 
implican se ft ales multiples en varias areas 
sensoriales. Se entrenaron abejas 
meliferas para desplazarse por un 
laberinto que tenia cinco giros seguidos, y 
para ello se utilizaron pistas como los 
colores de una ficha, la distancia entre 
dos senales o el angulo de giro. Con las 
hormigas se hizo exactamente lo mismo. 
Las obreras de una especie de Formica 
aprendieron un laberinto de seis puncos, 
a una velocidad solo dos o tres veces 
menor de la de una rata de laboratorio. 

Las exploradoras de liormigas y abejas 
que salen en busca de com id a, a menudo 
hacen giros y curvas a 1 reded or de un 
circuito; pero una vez que la exploradora 
ha encotrado el aiimento, el viaje de 
vuelta es relativamente directo. Cierto 
investigador ha sugerido que las series 
continuas de ca leu los necesarias para 
representar los angulos. direcciones, 
distancias y velociclad del viaje para, 
convertirlo en un retorno di recto, podrian 
implicar el uso de un cron ft metro, una 
briijula y un calculo integral vectorial. Se 
desconoce c6mo lo hacen los insectos. 


Los insectos se comunican con otros 
miembros de su especie mediante sena¬ 
les quimicas, visuales, auditivas y tactiles. 
Las senales quunicas tienen caracter de 
feromonas, que son sustancias produ- 
cidas por un individuo y que afectan al 
com porta mien to o los procesos fisiologi- 
cos de otro. Lis feromonas incluyen atra- 
yentes sexuales, liberadores de ciertos 
modelos de compoitamiento, marcado- 


res de pistas, senales de alarma, marca- 
dores territoriales v semejantes. Al igual 
que las hormonas, las feromonas son 
efectivas en pequerias cantidades. Los 
insectos sociales, como las abejas, avis- 
pas, hormigas y termitas, pueden reco- 
nocer a un companero de nido (o a un 
extrano) mediante feromonas de identi¬ 
fication. La determination de las castas 
en termitas y. en parte, en hormigas y 
abejas, se lleva a cabo mediante feromo¬ 
nas. De hecho, las feromonas probable- 
mente son una fuerza primaria integran- 
te de las poblaciones de insectos sociales. 
Muchas feromonas de insectos se han ais- 
lado e identificado quimicamente. 

La produccion y recepcion de soni¬ 
dos (fonoproduccion y fonorrecepcion) 
en insectos ha sido ampliamente estu- 
diada. y es evidente que aunque no todos 
los insectos presentan sentido del oido, 
este medio de comunicaci6n es funda¬ 
mental para aquellos que lo ulilizan. Los 
sonidos sirven como mecanismos de 
aviso, coitejo y reclamos territoriales. Los 
sonidos emitidos por los grillos y salta- 
montes parecen estar relacionados con 
el cortejo y la agresion. Los machos de 
los grillos frotan entre si los duros hor¬ 
des de sus alas anteriores para producir 
su chirrido caracteristico. El sonido con¬ 
tinue emitido por la chicharra macho es 
una llamada para atraer a la hembra, y es 
producido por las membra nas vi bra tiles 
de un par de organos situ ados en el lado 
ventral del segmento abdominal. 

Hay nuichas formas de comunica- 
cion tactil (golpeando, acariciando, abra- 
zando. tocando con las an ten as) que pro- 
ducen respuestas variadas, desde el 
reconocimiento hasta la alanna y el reclu- 
tamiento. Ciertas clases de moscas, colenv 
bolos y escarabajos producen sus propias 
seriales visuales en forma de biolumi- 
niscencia. De los escarabajos los mejor 
conocidos son las luciernagas, cuyos des- 
tellos de luz permiten la localizacion de 
una posible pareja. La serial luminosa se 
produce en el lado ventral de los ultimos 
segment os a bclom inales, y cada especie 
tiene su propio ritmo de destellos. Las 
hembras erniten su respuesta luminosa al 
modelo especifico de la especie para 
atraer a los machos. Esta interesante «lla¬ 
mada amorosa» ha sido ad opt a da por 
especies del genero Photuris , que depre- 
da sobre los machos que atrae de otras 
especies de luciernaga (Figura 21-29). 
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Figura 21-29 

Lucternaga mortal, hembra, Photuris 
versicolor , comiendo un macho de 
Photinus tanytoxus , que el la atrajo con 
senales falsas de apareamiento. 

Comportamiento social 

Los insectos. por lo que respect a a su 
organization en grupos sociales. consti- 
tuyen un grupo altamente evolucionaclo 
dentro del reino animal, y la cooperation 
enfre los grupos de mayor complejidad 
depende fu n da mental men te de la comu- 
nicacion quimica y tactil. No obstante, no 
todas las comunidades sociales son com- 
plejas. Algunos grupos cornunitarios son 
temporaries y no estan coordinados. como 
por ejemplo las asociaciones hi be mantes 
de abejas carpinteras o las congregacio- 
nes de dfidos para alimentarse. Otros 
estan coordinados solo durante breves 
periodos, y algunos cooperan mas estre- 
chamente, como las orugas Malacosoma , 
que se reunen en comunidades para coas- 
raiir su hogar y una red para capturar su 
alimento. De todas formas, se trata de 
comunidades abiertas con un com porta- 
miento social limitado. 

Kn las verdaderas comunidades socia¬ 
les de algunos ordenes de insectos. como 
los Mimenopteros (abejas meliFeras y hor- 
migas) e Isopteros (termitas), es necesaria 
una compleja vida social para la pcrpetua- 
cion de la especie. En ella estan implica- 
dos todos los estados del ciclo vital, por lo 
general las comunidades son permanenles, 
las actividades son colectivas y existe una 
comunicacion redproca y una division del 
trabajo. La sociedad suele manifestar poli- 
morfismo o dilerenciacion en castas. 

Las abejas meliferas presentan una de 
las organizaciones mas complejas dentro 



Figura 21-30 

Abeja reina rodeada de su corte. La reina 
es la unica en la colonia que pone huevos. 
Las cuidadoras, atraidas por feromonas, 
lamen constantemente su cuerpo. Como el 
alimento se transfiere de estas abejas a 
otras, la presencia de la reina se comunica 
a toda la colonia. 

del mundo de los insectos. En vez de 
dinar solo una estaci6n, su organization 
continua por un periodo mils o menos 
indefinido. En una colmena puede haber 
de 60 000 a 70 000 abejas. Comprenden 
tres castas: una unica hembra, sexualmente 
madura, o reina: linos pocos cientos de 
zanganos. que son machos sexualmente 
maduros; y las obreras. que son hembras 
sexualmente inactivas (Figura 21-30). 

Las obreras estan al cuklado de los 
jovenes, secretan cera con la que cons- 
tniven las celdas hexagonales de los pana¬ 
les, fabrican miel a partir del nectar de las 
llores, recolectan polen, y ventilan y vigi- 
lan la colmena. Un zangano. o a veces 
mas, fecundan a la hembra durante el 
vuelo nupcial, la cual almacena el esper- 
ma en su espermateca para toda la vida. 

Las castas estan determinadas, en 
pane, por la fecundation y. en pane, por 
la alimentation que recihen las larvas. Los 
zanganos se desarrollan parlenogeneti- 
camente a partir de huevos no fecunda- 
dos (y por tanto. haploidcs); las reinas y 
las obreras se desarrollan a partir de hue- 
vos fecundados (son dipJoides; vease 
haplodiploidia, p. 84). Las larvas hembra 
que van a convertirse en reinas son ali- 
mentatias con jalea real, una secrecion 


de las glandulas salivales de las obreras 
nodrizas. La jalea real es dife rente a la 
«jaiea obrera» con la que se alimenta a las 
larvas norma les, aunque los componen- 
tes esenciales para la determination de 
las futura reinas aun no se ban identifi- 
catlo. La mid y el polen son ahadidos a 
la dicta de las obreras al tercer tlia de vida 
larvaria. Las hembras obreras quedan 
esterilizadas mcdiante las feromonas de 
la «sustancia reina», producida por las 
glandulas mandibulares de la abeja reina. 
La jalea real es fabricada por las obreras 
solo cuando el nivel de feromonas de la 
«sustancia reina* desciende en la colonia. 
Esto ocurre cuando la reina es demasia- 
do vieja, muere, o se va. Entonces se 
desarrollan los ovarios de las obreras, y 
comienzan a agrantlar una cel da, ali- 
mentando con jalea real a la larva que.se 
convert ini en la nueva reina. 

Las abejas meliferas ban desarrolkt- 
do un sistema eficaz de comunicacion 
por cl cual, mediantc cieitos movimien- 
tos del cuerpo, sus cxploradoras infor- 
man a las obreras acerca de la localiza¬ 
tion y cantidad de alimento encontrado 
(Figura 38-19, p. 778). 

Las colonias de termitas estan const i- 
tuitlas por varias castas, que comprenden 
individuos fcrtiles. tanto machos como 
hembras, e individuos esteriles (Figura 
21-31). Algunos tic los individuos Fertiles 
rienen alas y pueden abandonar la colo¬ 
nia. reproducirse, perder sus alas y fun- 
dar una nueva colonia como rey y reina. 
Los individuos feitiles sin alas pueclen sus* 
tituir a la reina o al rey bajo determina¬ 
das condiciones. Los miembros esteriles 
son apteros y dan lugar a los obrerosy 
soldados. Los soldados tienen grandes 
cabezas y mandtbulas, y su funcion es la 
delcasa de la colonia. Como ocurre en 
las abejas y las hormigas, la diferencia- 
cion en castas esta determinada por fac- 
tores extnnsecos. Los individuos repro- 
ductores y los soldados secretan 
feromonas inhibidoras que son transmi- 
titlas a las ninlas mediantc un procesode 
alimentacion mutua dcnominatlo trofa- 
laxis, pc^r el cual daran lugar a obreras 
esteriles. Dis obreras lambien producen 
feromonas, y si el nivel de «sustancia 
obrera» o «sustancia soldado» disminuve. 
como podria ocurrir, por ejemplo. tra.sun 
alaijue por tlepredadores, se protlucirian 
en la siguiente generacion indivitluosde 
las castas mas afecladas. 
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Figura 21-31 

A.Termita obrera, Reticulitermes flavipes 
(orden Isopteros), alimentandose de un 
ptnoamarillo. Las obreras son adultos 
esteriles apteros, que atienden al nido, 
cuidan a los jdvenes, etc. B, La termita 
reina (Macrotermes bellicosus, de Ghana) 
llega a ser una autentica maquina de poner 
huevos. Aqui se muestra a la reina y a 
varios soldados y obreras. 

las hormigas tambien tienen socieda- 
des altamente organizadas. A primera vista 
parecen muy semejarites a las termitas, 
pero son ba.stante diferentes (percenecen 
aordenes distintos) y se pneden distinguir 
con facilidatl. A diferencia tie las termitas, 
to hormigas son generalmente de color 
-xuro, de cuerpo duro v con una cons¬ 
triction entre el torax y el abdomen. 

En las colonias de hormigas, los 
machos niueren poco despues del apa- 
reamiento y la reina crea una nueva colo- 
nia o se une a alguna col on i a ya esta- 
blecida y lleva a cabo la puesta. Las 
hembras esteriles son obreras v soldados 
que realizan el trabajo de la colonia, apor- 
tanel alimenco, cuidan a los jovenes y 
protegen la colonia. En muchas colonias 
grandes puede haber clos o ties tipos de 
individuos dentro de cada casta. 




B 

Figura 21-32 

A, Hormigas atendiendo a las ninfas de un 
homoptero de Brasil. B, Un nido de 
hormiga tejedora de Australia. 


Las hormigas han desarrollado formas 
sorprendentes de conducta «economica». 
como la utilization de esclavos, cultivo 
de hongos. pastoreo tie «ganaclo» (afitlos 
y otros homopteros) (Figura 21-32A), hila- 
do de nidos con seda (Figura 21-32B) y 
utilization tie herramientas. 

Los INSECTOS Y EL 
BIENESTAR HUMANO 

Insectos beneficiosos 

Aunque la mayoria tie nosotros ascx'iamos 
a los insectos con plagas. la humanidad 


tendria grandes dificultades para sobrevi- 
vir si tot los los insectos desapareciesen tie 
repente. Algunos de ellos producen mate- 
riales utiles: la miel y la cera tie las abe- 
jas, la seda de los gusanos de seda, y la 
gonia laca obtenida a partir tie la cera 
secretada por los insectos de la laca. Sin 
embargo, lo mas importante es que los 
insectos son necesarios para la fecunda- 
cion cmzacla tie muchos cultivos. bis al>e- 
jas polinizan cultivos por un valor de casi 
10 000 millones tie dolares al afto en los 
Estados Unidos, sin inciuir la polinizacion 
de los cosechas tie forraje para el gunado 
o la polinizacion por otros insectos. 

Muy pronto en su evolution, los 
insectos y las plantas superiores estable- 
cieron una relation de adaptaciones 
mui uas muy ventajosas para a mhos. Los 
insectos se sirven de las (lores para ali- 
mentarse y estas se sirven tie los insec- 
ios para la polinizacion. En cada desa- 
rrollo floral, la disposition de los petalos 
y sepalos se corresponde con la acomo- 
dacion sensorial de determinados insec¬ 
tos polinizadorcs. Entre estas atlaptacio- 
nes mutuas hay asombrosos mecanismos 
tie atraccion. tram pas. estructuras espe¬ 
cial izatlas y sincronizaciones precisas. 

Muchos insectos tlepretladores, como 
las cicindelas. los sirfitlos. ias hormigas 
leon, la mantis religiosa y las mariquitas, 
destruyen insectos perjutliciales. Algunos 
insectos controlan a los insectos perjutli¬ 
ciales parasitandolos o ponientlo sus hue¬ 
vos sobre los individuos jovenes, tie forma 
que cuantlo eclosionan, devoran al hos- 
pedador. Los animales mueilos son con- 
sumklos rapitlamenie por las larvas etio- 
sionadus a partir tie los huevos depositados 
en los cadaveres (Figura 21-33). 

Los insectos son una importante fuen- 
te de alimento para muchas aves, peccs 
y otros animales. 

Insectos perjudiciales 

Los insectos perjudiciales engloban a 
aquellos que comen y destruyen plantas 
y arboles frutales, como los saltamontes. 
ias chinches, ci gorgojo del algodon, el 
gorgojo tie los cereales, la mariquita de 
San Jose, y tanros otros (Figura 21-31)- 
Practicamente. lodos los cultivos tienen 
alguna plaga tie insectos. HI piojo, las 
moscas hematofagas. los mosquitos, los 
moscartlones y otros muchos, atacan a 
los humanos o a los animales domesti- 
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Figura 21-33 

Larvas de moscas (orden Dtpteros) alimentandose de un cadaver. 



Figura 21-34 

Plagas de insectos. A, Los escarabajos 
japoneses Popillia japonica (orden 
Coleopteros), constituyen importantes 
plagas de arboles frutaies y de arbustos 
ornamentales. Fueron introducidos en los 
Estados Unidos en 1917 procedentes del 
Japon. B. Orugas del nogal, Datana ministra 
(orden Lepidopteros) defoliando un nogal. 

C. Gusanos de la mazorca del maiz, 

Heliothis zea (orden Lepidopteros). Una 
plaga todavia mas grave afecta a los 
cereales, causada por la mariposa del maiz 
e importada de Europa en 1908 6 1909. 

cos, o a a mhos. La malaria, transmitida 
por el mosquito Anopheles ,, es todavia una 
de las enfemicdades moitales del inundo; 
la fiebre amarilla y la filariasis son iam¬ 
bi en iransmitidas por un mosquito. Las 
pulgas transmiten epidemias que muchas 
voces, a lo largo de la historia, ban cau¬ 
sa do estragos en la poblacion luimana. Li 
i nose a domesrica es el sector de las 
fiebres tifoideas, y el piojo del tifus exan- 
lematico; la mosca ise-tse transmile la en- 
fermedad del sueno africana (tripanoso- 
miasis); y una chine he hematol'aga, 
Rhochiius, es la causante de la enferme- 
dad de Chagas. Ademas, hay una tre- 
menda destruccion de alimento, ropa y 
otros bienes por gorgojos, cucarachas. 



C 


hormigas, polillas y escarabajos. Otra 
plaga son las chinches de cama Cimex. 
un hemiptero hematofago que podria 
haber pasado a la especie huniana en los 
inicios de su evolucion, a partir de los 
murcielagos que eompartian sus cuevas. 


La «git;ma», introducida en los Estados 
Unidos en 1869 en un descaminado 
intento de engendrar un gusano de seda 
superior, se lui extendido [x>r todo el 
nordeste y stir de Virginia: deshojan 
bosques de eneinas cuando existen 
broles. Kn 1981 deforestaron 13 milloncs 
de acres en 17 estados norteamericanos. 


Control de insectos 

Puesto que los insectos son parte inte- 
grante de los ecosistemas a los que per- 
tenecen, su destruccion total probable- 
mente causaria mas danos que beneficios. 
Las cadenas troficas resultarian alteradas, 
algunas de nuestras mas estimadas aves 
desaparecerian. y los ciclos biologicos 
por los cuales la materia animal y vege¬ 
tal muerta se desintegra y pasa a enri- 
quecer los suelos quedarian gravemente 
danados. El papel beneficioso de los 
insectos en nuestro ambiente se ha pasa¬ 
do a menudo por alto, y en nuestro entu- 
siasmo por controlar las plagas hemos 
pulverizado el paisaje indiscriminada- 
mente con insecticidas de «amplio espec- 
tro», extremadamente eficaces, que enra- 
dican tan to a los insectos beneficiosos 
como a los perjudiciales. Nos hemos 
encontrado ademas. para disgusto nues¬ 
tro, que muchos de los insecticidas qui- 
micos persisten en el ambiente y se acu- 
mulan en los cuerpos de los animales 
situ ados en el apice de las cadenas trfifi- 
cas. Por otra parte, muchas estirpes de 
insectos se han hecho resistentes a los 
insecticidas mas comunes. 

Kn los ultimos a nos, se han sometido 
a una intensa investigacion y experi- 
mentacion otros metodos de control dife- 
rentes a los insecticidas quunicos. l.a 
economia, la preocupacion por la con¬ 
servation del medio y las exigencias de 
los consumidorcs estan logrando que 
miles de granjeros de los Estados Unidos 
utilicen otras alternalivas a la estricia 
dependencia de productos quimicos. 

Se han desarrollado v se estan inves- 
ligando varios tipos de coni roles biologi¬ 
cos. Todas estas areas presen tan dificul- 
fades, pero tambien muestran grandes 
posibilidades. Una de elJas es cl uso de 
bacterias, virus y bongos patogenos. Hay 
una bacteria, Bacillus thuringieusis, que 
es bastante efectiva en el control de las 
plagas de lepidopteros (engarzador dela 
col, gusano del tomate y polilia). Otras 
estirpes de B. Ibitringiensis acacan a los 
insectos de otros ordenes, y el numero 
de especies de insectos objetivo se umplia 
por ingeniena genetica. Los genes que 
codifican la toxina pixxiucida por B. Ibu- 
ringiensis son tambien introducidos en 
otra bacteria yen las plantas, haciendoa 
las plantas resistentes a I ataque de los 
insectos. Se ha aislado un cleterminado 
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numero cle virus y bongos como posihlcs 
insecticidas. En determinados casos, se 
estan superando las dificultades y el coste 
del cultivo de estos agentes. y la produc¬ 
tion comercial de algunos es inminente. 

La introduced de parasito.s y depre- 
dadores naturales de las plagas de insec- 
tos se ha 1 leva do a cabo con exito. En 
Estados Unidos se introdujo el escaraba- 
jo -vedalia- desde Australia para conira- 
rrestar la accion de los coccidos sobre los 
titricos, y se lian regislrado numerosos 
ejemplos de control mediante el uso de 
parasitos. 

Otro nietodo de control biologico. es 
interferir en la reproduced o en el com- 
portamiento de los insectos que consti- 


tuyen plagas, con machos esteriles o con 
compuestos organicos producidos por la 
naturaleza y cjue actuan como hormonas 
o leromonas. Tales investigaciones, aun- 
que promeledoras, son muy lentas debi- 
do a lo limilado de nuestros conoci- 
mientos sobre el comportamiento de los 
insectos, y a los problemas de aislamiento 
e identil’icacion de compueslos comple- 
jos cjue son producidos en pequenas can- 
tidades. No obstante, las Leromonas pro- 
bablemente tendran en el future un papel 
importante en el control de plagas. 

Una practica conocida como gestion 
integrada de plagas se esta utilizando 
de forma crecienle. Comprende la utili- 
zacion integrada de tod as las tecnicas 


Para ernidicar los barros, ima plaga del 
ga ratio, se ha usado con electividad la 
introducci6n cle machos esteriles. En las 
poblaciones naturales se han int rod undo 
un numero e leva do cle insectos machos, 
esierilixatlos por ratline ion; las hembras 
cjue copulan cron los tnadios esteriles 
ponen luievos no ferules. 

posihlcs que eniranan infeslacioncs a un 
nivel tolerable, por ejcmplo. tecnieas de 
cultivo (variedades de plantas resistentes, 
rotacion de los cultivos. control de siem- 
bra, plantacion o recoleccion y otros). 
uso de controles biologicos y escasa mi- 
lizaeion de insecticidas. 


Clasificacion de la cease Insectos 

Los insectos estan divididos en ordenes que se basan en !a estructura cle las alas, las piezas bucales y la inetamorfosis. No todos los 
cn tom 6 logos estan completamente de acuerdo con las denominaciones de los ordenes y los limites tie los mismos. Algunos prefieren 
conibinarlos y otros dividirlos. No obstante, la siguiente sinopsis cle lo.s ordenes esta ampliamente aceptacla. 

Orden Proturos (G. protos ; primero + oitra, cola). Diminutos ( I a 1.5 mm); sin ojos ni antenas; apendices tamo en el lorax como en 
el abdomen; viven en el suelo y en lugares oscuros y humedos; metamorfosis gradual. 

Orden Dipluros (G. diploos, doble + <> lira, cola). General me nte menores cle 10 mm: cle color daro, sin ojos; un par de fi la memos 
temiinales o un par cle pinzas caudales; viven en el humus o en ironcos podridos; desarrollo directo. 

Orden Colembolos (G. holla, goma + embolon, taco, cuna.): saltarines y pulgas de nlcvc. Pequenos (5 mm o menos); sin ojos; 
repiracion por traqueas o por la superficie del cuerpo; organo saltador plegado debajo del abdomen; abundan en el suelo y, a vcces, 
en grandes cantidades sobre las peliculas superficiales cle las diarcas. o sobre bancos cle nieve primaverales: desarrollo directo. 

Orden Tisanuros (G. tbysanos, adorn os + oura, cola): pececillos de plata y lepismas De tamano pe<|ueho a media no; grandes 
ojos; antenas largas; ires largos cerc:os term inales; viven ha jo piedras, liojas y alredeclor cle los domicilios I hi ma nos; desarrollo directo. 
Orden Efemeropteros (G. ephemeras, que duran un dia + pteron, ala): moscas de mayo, efemeras. Alas membranosas. las 
anteriores mas grandes que las posieriores; piezas bucales vestigiales en el adulto; ninfas acuaiicas, con branquias traqueales laterales. 
Orden Odonatos (G. odoutos. dienle + ala , caracterizado por): libelulas, caballitos del diablo (Figuras 2I-20B, y 21-2511). Grandes; 
las alas membranosas son largas. estrechas, con red venosa y cle tamano semejanie; cuerpo largo y delgado; ninfas acuaricas con 
branquias y la bio prensil para capturar las presas. 

Orden Ortopteros (G. orthos , recto + pteron , ala): saltamontcs (Figura 21-4), langostas, grillos, cucarachas, insectos palo(Figura 
21-9H), mantis rcligiosa (Figura 21-7). Si presenum alas, las anteriores estan mas endurecidas y las posteriores estan plegadas en 
ahunico p<^r debajo cle las amerioms; aparato bucal masticador. 

Orden Derinapteros (G. derma , piel + pteron, ala): tijeretas. Alas anteriores muy cortas: alas posieriores muy grandes y 
membranosas, y en reposo plegadas bajo las anteriores; aparato bucal masticador; cercos en forma cle pinza. 

Orden Plecopteros (G. plehein, relorcer + pteron , ala): moscas de las piedras (Figura 21-25A). Alas membranosas; alas posteriores 
mas grandes y en abanico: ninfas acuaiicas con penachos cle branquias tracjueales. 

Orden Isopteros (G. isos, igual + pteron , ala): termltas (Figura 21-31). Pequenas; alas membranosas y estrechas, de tamano similar y 
con pocas venas; las alas se pierden en la madurex; erroneamente llamadas «honnigas blancas»; se diferencian de las hormigas por la 
amplia zona cle union entre el torax y abdomen; organizacion social compleja. 

Orden Einbiopteros (G. emhios, vivo + pteron , ala): hiiadores de seda. Pequehos; machos con alas membranosas esiredias y cle 
tamano semejanie; las henibras sin alas; aparato bucal masticador; coloniales; hacen canales revestidos con seda en los suelos 
tropica les. 

Orden Psocopteros (G. psoco , cosa pequena + pteron , ala): psocidos, piojos de los Iibros, piojos de las cortezas. Cuerpo 
genera I mente peejueho. puede llegar a los 10 mm; alas estrechas y membranosas, con pocas venas; en reposo las alas se mamienen 
sobre el abdomen en forma cle tejado; algunas especies sin alas; se encuentran en los Iibros, cortezas de arboles, nidos de aves y 
follaje. 

Orden Zorapteros (G. zoros ; puro + aplerygos, sin alas). Uasta 2,5 mm de largo; alas membranosas estrechas cjue pierden al alcanzar 
la madurez; colon iales y parecidos a las termitas. 

Orden Malofagos (G. malios, lana + pbagein , comer): piojos mordedores. i lasta 6 mm de largo; sin alas; aparato bucal masticador: 
sirs patas estan adaptadas para fijarse al huesped; parasltan aves y mainiferos. 


(Continual 
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Clash kacion df. la < iasf In sfox> s < cmtinmuM,,) 

Ordcn Anoplriros k > (WOplns. dcsarmado + onm, Cola! piojos chupadnrcs. Cuerpo :iplan;ulo dc hasta 6 iiinv, *in alas: aparato 
luteal pcrfonidor-chupador. adaptadns para lijarsL- a tin huc.spcd dc sangrc taliente; incluycn cl pinjo de la calxza, cl piojo del 
cuerpo. las latlillas y otros. 

Ordcn Tisanoptcros ((. thysanos. la/a + /it cruft , ala): irips. De n.5 a 5 nun <o poco mas) de longitutl: las alas, si las tienen. son 
largas \ muy cMrchas. con ]k x‘as vaus rilx’tcadas con largos pelos; aparato Inical chupador; s^ alimenian de planus, a las que 
Jcsiruyen. pero algunos sc alimenian de insect os. 

Ordcn Ilenuptoros (Ct. hemi, medio + fHeron, ala) < Ilctcrbpteros) vcrdadcras chinches. Tamano de 1 a loo nun; con alas o sin 
ellas. alas anieriores con la parte basal coriacea y la apical membtaimsj; alas puMcrioro membranosas; en reposo manlienen las alas 
extendidas sobie el alxlonien; aparalo Inical jxrforador-chupador. imichos presentan glandulas (xloriferas. el ordcn induce a los 
escorpiones tie agua, zapateros (Figura 21-11). gerridos. chinches tie cama. chinches tie eainpo, iriatotnas, peniaiomas, y otros. 

Ordcn llomoptcros (Cl homos, igual + ptemn, ala): cigarras, afidos, pulgoncs, inscctos hoja, insectos arbol i Figura 21-2'lb 
(A im'mulo se Ics consider.) como un subortlen denrro tie los I lemipteros). si licnen alas, las anieriores son membranosas o 
engrosatlas y las posteriores membranosas; las alas se pliegan en forma tie lejatlo sobre el alxlonien. aparato bucal perlorador. algunos 
son muy claninos; unos pocos sirven como lueiile de hit as, limes eit ; algunos tienen cielos biologicos cornplejos. 

Ordcn Neuroplcros (Cl neuron, nervio + ptemn . ala) hormigas Icon, crisopas. Dc tamano mediant) a grande alas membranosas 
scmeiantes. con nuicha venation: aparato bucal maslicatloi; con larvas aciuitkus; la hormiga Icon Irate hovos en forma tie embiuloon 
la arena para atrapar las hormigas. 

Ordcn Coleoptcros (G. hnelos, vaina + ptemn ala): escarabajo* 1 1 iguras 21 9A. 21 28 y 21 3 iA), lucicrnagas (Figura 21-29). 
gorgojos (Figura 21-351)). I I ordcn tie animnles mas grande del mundo; alas anieriores (elitros) gniesas, dur.is. opacav alas 
posteriores membranosas. plcgadas en reposo hajo los elitros; aparato bucal mordedor y masiicador; incluyen a los i icindelidos. 
carabitlos, diliscos ciervo volatile. escarabajo sagratlo, escarabajo peloiero, mariquiia y otros. 

Ordcn Fstrcsiptcros ui strepsis. remolinn + ptemn. ala). Las hembras carecen tie alas, ojos v anienav. los machos con alas anieriores 
wMigialcs y alas posteriores con forma dc ahanico; hembras y larvas parnsiias tie abejas. avispus v otros insectos. 

Ordcn Mccoplcros (Ci. mekos, longitud + ptemti. ala) moscas cscorpion De tamano pequehn a modi.mo; alas largas, tlelgathis \ 
con muclias wrias: las alas en reposo se repliegan sobre el tlorso en forma de tejatlo; el macho de la mosca cscorpion liene un brgano 
copulatlor en el extremo del abdomen carnivores. viven en humetlos 

Ordcn Icpitlopteros (G lepitlos , escama + ptemn. ala) mariposas \ polillas Mas membranosas cubicnas con escamas imbruatlas, 
unitlas en su base; aparato hucal chupador. enrollatlo en reposo; las larvas (omgas) tienen mandibulas masticackmis para alimentarse 
tie las plantas. falsas patas rechonchas en el alxlonien y glandulas tie seda para tejer sus tapullos, antenas mazudas en las mariposas}*. 
generalmente. plumosas en las polillas ('Figura 21-35) 

Ordcn Diptcros (G. th\ dos + ptemn , ala): vcrdadcras moscas. t n par dt alas simples, membranosas y cMreehas; alas posteriores 
reducidas a unos inconspicuos balancines (haltcrios): pie/as bucalts chupadoras o adaptadas para lamer o pcrlbrar; las larvas (cresas) 
no presentan patas*. comprenden las fipulas. mostjuitos. moscas polilla. cagachin. mosca tie la fruta, mosca tlomcsiica. most a tlel 
caballo, moscardn y otros muclios. 

Ordcn Tricopteros (Ci trie bos, pelo + ptemn ala): frigancas, Guerpo pet|iiefio y blandO; alas con inucha nerviacion v pelutlas, sc 
pliegan en tejatlo sobre el cuerpo peludo: piezas bucales masticatloras; las larvas a cti aliens construyen capsulas reuniendo hojas. 
arena, grava. tro/os de conchas o materia vegetal, mcdi.mte secrcciones tie seda o cemento; algunos const ruyen reties para 
alimentarse y las sujetan a las rocas de los nos. 

Ordcn Sifonaptcros (( siphon, sifnn + aptems sin alas) pulgas (Figura 21 !i) Pcquehas, sin alas, cuerpo coniprimitlo 
lateralmentc. jiritas adaptadas para el salto; sin ojos; ecloparasitos tie aves \ mamiferos lanas sin patas y taironer.is 
Orden llinicnoptcros k. /y wen. membrana 1 ptermi, ala) hormigas, abejas, avispas Figura 21 -350 De muy pequehos a 
gnitides; alas niembranosas, estrechas, emparejadas distalmente; alas posteriores subortlinadas; piezas but ales adaptadas para uiortlcr. 
lamer y chupar Ikjuidos: algunas veces el ovist-apro esta motlilkado en un aguijon, perlorador o eortante (Figura 21-10); hay especies 
sociales v solitarias, la mayoria de las lan as sin patas. cicgas y con forma tie uesa. 


Filogenia y radiacion 

ADAPTATTVA 

Los Ibsiles tie los insectos, aunc|ue no son 
abuntlantes, se ban encontrado en mime 
ro sitficiente como para dar una vision 
general tie la historia evoluliva de los 
insectos. Antique ya exisltan t‘ii el Cam- 
brico varios gmpos de artmpotlos mari- 
nu.s, como los trilobiies, los tTtistaceos y 
los xilosmos. los primeros ariropoth>s 
terrestres (escorpiones y milpies) no a pa 


recieron hasta el Silurico. Los primeros 
insectos, que eran apteros, clatan del 
Devonico. Iln el Carlxinifero aparecieron 
varios ordenes de insectos con alas, la 
mayoria de los cuales estan a bora ext in- 
guidos. 

La mayoria de los zoologos coincide 
en que los insectos y los miriapodos com- 
parten un importante numero tie carat 
terisliais y que. prohahlemente. derix an 
de un aniece.sor comun (Figura 21-36). 
Fosihlemente el antecesor Uivo una cabe 


za y un tronco con muclios meiameros 
semejantes. un caracter primitive) con* 
sen ado por los miriapodos. La evolucien 
de los insectos involucro la cs|)eciali7.a- 
cion tie los ties primeros meiameros pot- 
cefalicos para dar lugar a los segmented 
locomotores (torax) y a la desaparicion 
o reduccion tie apendites en el resto tld 
cuerpo (abdomen). Los aptcrigotoi 
(insectos sin alas) se ban eonsidcraclotrj- 
dicionalmente como los mas primitivos, 
pero la subt la.se Aptcrigotos es aparen- 
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Figura 21-35 

A, Papilio krishna (orden Lepidopteros) es 
una bonita mariposa cola de milano de la 
India. Los miembros de la familia 
Papilionidos adornan muchas zonas del 
mundo, tanto tropicales como templadas, 
incluyendo Norteamerica. Comparese la 
antena nudosa con la antena plumosa de 

B, Rothschildia jacobaea , un saturnido del 
Brasil. Hyalophora cecropia es un 
saturnido comun de Norteamerica. 

C, Avlspa de papel (orden Himenopteros) 
atendlendo a sus larvas y pupas. 

D, Curculio proboscideus , el gorgojo del 
castaho, es un miembro de la familia mas 
grande (Curculionidos) perteneciente al 
mayor orden de insectos (Coleopteros). 
Muchos miembros de esta familia 
producen plagas graves en la agricultura. 


Diplopodos 


Miriapodos 


■ Unirrameos- 


Pauropodos 

Sin ojos 


Quilopodos 


Smfilos 


Insectos 


Sin sistema circulatorio 
Antenas ramificadas 


k H 
\ 


Hileras en el metbmero 13 del tronco 
Sin ojos 

La 2. a maxila forma el labro 


El metamero anterior del 
cuerpo forma el collum 
Suprimidos los apendices 
del tronco anterior 
Tendencia a los diplosegmento: 

Sin 2. 83 maxilas 


Fusibn media de las maxilas 
Unas venenosas 


Gnatoquilario 



Ausencia de apendices 
-abdominales 


- Abdomen de 11 segmentos o menos 


-La 2. a Maxila forma el labro 


Ausencia de palpos sobre la 1 
y la 2. 8 maxila 


-Torax 3 segmentos 


Ausencia de ciegos digestivos endodermicos 

Sin ojos compuestos- 


Glandulas repugnatorias- 


Organos de Tomosvary- 


W 

1 par de antenas 
Tubulos de Malpigio 


_ 


• Sistema traqueal unico 


■ Mandibulas «apendice total» 


Figura 21-36 

Cladograma en el que se muestran las hipoteticas relaciones de los unirrameos. Aqui, los miriapodos y los insectos son grupos hermanos; 
por tanto, los Diplopodos, Pauropodos, Quilopodos y Sinfilos constituirian subclases dentro de la clase Miriapodos. Los organos de 
Tomosvary son organos sensoriales especiales, que se abren en las bases de las antenas, y las glandulas repelentes, localizadas en 
ciertos metbmeros o en las patas, segregan, para defenderse, una sustancia repelente. En los diplopodos y pauropodos el gnatoquilario se 
lorma por la fusion de las primeras maxilas, y el collum es un terguito del primer segmento del tronco semejante a un anillo. La formacion de 
un labro a partir de las segundas maxilas ha sido a veces considerada como una prueba del parentesco de los sinfilos y los insectos; aqui 
se propone como una convergencia. Los grupos que quedan excluidos de este cladograma son Imeas de artropodos no unirrameos. 

Fuente: Modificado de R. C. Brusca and G. J. Brusca, Invertebrates. Sinauer Associates, Inc, Sunderland, MA, 1990. 



































Desarrollo holometabolo 


Las alas se pliegan sobre el cuerpo 


Piezas bucales 
ectognatas 


-Desarrollo directo 


-Alas 

-Desarrollo hemimetabolo 


Figura 21-37 

Cladograma en el que se muestran las hipoteticas relaciones de los insectos. En el se han 
omitido muchas sinapomorfias. Los ordenes Proturos. Colembolos y Dipluros son 
endognatos, y junto con el orden Tisanuros, que son ectognatos, forman el tradicional (pero 
parafiletico) grupo de los Apterigotos. Estos ordenes se originaron antes que los primitivos 
antecesores alados. Los ordenes Odonatos y Efemeropteros componen el grupo de los 
Paleopteros, que tienen alas extendidas. El resto de los ordenes presentan alas que pueden 
plegar sobre el abdomen (Neopteros). El superorden Ortopteroides incluye a los ordenes 
Ortopteros, Isopteros, Plecopteros, Embiopteros y Dermateros. Los Hemipteroideos 
comprenden los ordenes Zor^pteros. Psocopteros. Hemipteros, Homopteros, Tisanopteros. 
Anopluros y Malofagos; y el superorden Holometebolos abarca a todos los ordenes 
holomeiabolos. Los miriapodos quedan excluidos de este cladograma. 
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temente parafilfetica. Ties de los Ardenes 
de Apterigotos (Dipluros, CoJemboIos y 
Proturos) tienen sus mandihulas y pri- 
meras maxilas situadas en sacos prof un¬ 
dos de la cabeza, una condition conod- 
da como endognata. Elios comparten 
otros caracteres primitivos y derivados, y 
existen muchas semejanzas emre los 
insectos endognatos y los miriapodos. El 
resto de los insectos son ectognatos, 
inkuyendo el orclen ti.sanuros, que care- 
ce de alas. Los insectos ectognatos no 
presentan sus mandihulas y maxilas en 
sacos, y comparten otras sinapomorfias. 
Las insectos endognatos y los ectogna¬ 
tos forman grupos hermanos, y los Tisa¬ 
nuros divetgieron de un antecesor comun 
de insectos ectognatos antes de la adqui- 
sicion del vudo*, que relaciona a los res- 
lantes orclenes de ectognatos. 

HI origen evolutive) de los insectos 
con alas ha sido un continue) enigma. El 
valor adaptativo de las alas para el vuelo 


esta claro, aunque en su origen tales 
estructuras no se desarrollaron total- 
mente. Debieron derivar de estructuras 
primitives demasiado pequenas para 
mantener el vuelo, pero <;que posible 
importancia tuvieron para sus poseedo- 
res unas -alas** demasiado pequenas para 
volar? Una posihilidad es que las proto¬ 
alas se usaran para deslizarse por la 
superficie del agua, como lo hacen 
actualmente las nioscas de las piedras 
(plecopteros). 

El insecto alado ancestral dio lugar a 
tres lineas que difirieron en su habilidad 
para llexionar sus alas. Dos de estas 
(odonatos y efemero pteros) tienen alas 
extendidas. La otra linea tiene alas que 
puede plegar sobre el dorso del abdo¬ 
men. Esta ultima se ramified en tres gru¬ 
pos. todos ellos presentes en el Permico. 
Un grupo, con metamorfosis hemimeta- 
bola, a parato bucal masticador y cercos, 
incluye a los Or to pteros, Dermapteros, 


Isopteros y Hmbiopteros; otro grupo, con 
metamorfosis hemimetabola y una ten- 
dencia a los apartos bucales suctores, 
incluye a los Tisanopteros, Hemipteros y 
Homopteros, y quizas tambien los Pso- 
cApteros, Zora pteros, Malofagos y Ano- 
pluros, aunque existen algunas discor- 
dancias emre los autores por lo que 
respecta al ultimo grupo. Los insectos con 
metamorfosis holometabola tienen ciclos 
biologicos mas especializados y, aparen- 
temente, forman una rama. 

Las propiedades adaptativas de los 
insectos han sido destacadas en este capi- 
tulo. Las direcciones y extension de su 
radiaciAn adaptativa, tanto estructural 
como fisiolAgicamente, ha sido asom- 
brosamente variada. Por lo que respecta 
al habitat, adaptacioncs alimenticias, 
meclios de locomociAn, reproducciAn o 
modo general de vida, las proezas adap¬ 
tativas de los insectos son verdadera- 
mente extraordinarias. 


ReSLllTTL^O 


Los miembros del subfile) Unirr&meos pre¬ 
sent a n a pend ices unirrSmeos y en la cabe- 
za tienen un par de antenas, un par de man¬ 
dibular y dos pares de maxilas (un par de 
maxilas en los inilpies). Los tagmas son: cabe- 
za y tronco en los miriapodos, y cabeza, torax 
yabdomen en los insectos. 

Los insectos constituyen la dase mas 
arnplia del mayor de los filos de aninialcs. Lo.s 
insectos se identifican facilmentc por la com- 
bmacion de sus tagmas, y por tener tres pares 
de pata.s toracieas. 

El elite evolutive de los insectos se expli¬ 
ca por la posesion de una serie de caracteris- 
ticas que les ha permitido explotar los bioto¬ 
pes terrestres. como la impermeabilidad de 
su cutfcula y otros mecanismos, para reducir 
la perdida de agua y la capacidad de entrar 
en letargo durante los periodos en que las 
condiciones son adversas. 

La mayoria de los insectos tienen dos 
pares de alas en el torax, aunque algunos solo 
tienen un par y otros ninguno. En algunos 


insectos los movimicnios de las alas cstan con- 
trolados por musculos del vuelo clirectos, sin- 
cronicos, que se insertan directamente en la 
base de las alas. En otros, los musculos del 
vuelo son indirectos y asincronicos. que mue- 
ven las alas por cambios en la forma del torax. 

Los habitos alimentarios varfan mucho 
dentro de los insectos, y hay una enorme 
diversidad de especial izaciones de aparatos 
bucales que reflejan los particulares hfibittxs 
alimenticios de un determinado insecto. Res- 
piran mediante un sistema traqueal, que es un 
sistema de tubos que se abren a I exterior por 
espinteulos situados en el torax y el alxlomen. 

Los sexos son separados y la fecundacion 
es generalmente interna. Casi todos los insec¬ 
tos sufren una metamorfosis durante .su desa- 
rrollo. En la metamorfosis de los hemimetd- 
bolos (gradual), los estados juveniles se 
denominan ninfas, y el adulto emerge tras la 
ultima muda ninfal. En la metamorfosis de los 
holomctabolos (completa), la ultima muda 
produce un estado inactivo (pupa). LOe la 


pupa emerge, finalmente, un adulto con alas. 
A mhos tipos de metamorfosis son controla- 
dos hormonalmente. 

Los insectos son importantes para el bie- 
nestar humano, ya que polinizan los cultivos 
de plantas, controlan las poblaciones de otros 
insectos perjudi dales media nte la depreda¬ 
tion y el parasitismo, y sirven de alimento a 
otros animates. Muchos insectos son perjudi- 
ciales para los iniereses humanos porque se 
nutren de plantas cultivadas, y muchos son 
vectorcs de importantes enfermedadcs huma- 
nas y de animates clomesticos. 

Los insectos actuates y los miriapodos 
muestran ciertas similitudes bAsicns; es posi¬ 
ble que los insectos desciendan de un ante¬ 
cesor comun con un cuerpo parecido al de 
los miriapodos. Los insectos endognatos con- 
servan mudias caracteristicas primitivas y, qui¬ 
zes, la mavoria se parecen al insecto ances¬ 
tral. 

La diversidad adaptativa y el niimero de 
especies e individuos de insectos es enorme. 


' Brusca. R. C., and G. J. Brusca. 1990. Invertebrates. 
Sunderland, Massachusetts, Sinauer Associates, Inc. 
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Cuestionario 


1. Distingu entre si los siguientes grupos: 
Diplopodos. Quilopodos c Insect os. 

2. <Que caracteristicas diferencian a los 
inscclos de los demfls artropodos? 

3- Hxplique por que los musailos del 
vuelo indirectos pueden batir mucho 
mas rapidamente que los musailos del 
vLicit> directo. 

4. /Como undan los insectos? 

5. ;Cuales son las paries del lubo digestivo 
de los insectos y que funcion 
desempena cada una de ellas? 

6. Describa ires ripos diferenies de 
aparalos bucales de insectos v quo 
funcion desempena cada 11 no de ellos. 

7. Describa el sislema traqueal de un insecto 
lipico y explique por cjue es capaz de 
funcionar eficazmenle sin el empleo de 
pigmenios transpoiladores de oxigeno en 
la hemolinfa. ^Porcjiie el sisiema traqueal 
no hmcionaria en el hombre? 


8. Describa el particular sistema excrelor 
de los insectos. ;C6mo se forma el acido 
urico? 

9. Describa los receptores sensoriales de 
los insectos para los diferenies 
estimulos. 

10. Explique las diferencias eiure las 
metamorfosis holometabola y 
hemimetiibola de los insectos, 
incluyendo los estados de cada una. 

11. Describa el control hormonal de la 
metamorfosis de los insectos, asi como 
la acci6n de cada hormona y donde se 
produce cada una de ellas. 

12. ;Que es la diapausa y cual es su valor 
adaptativo? 

13. Describa brevemente ires formas 
desarrolladas por los insectos pant 
evitar la depredation. 

14. Describa. con ejcmplos. cuatro formas 
de comunicacion de los insectos. 


15. X'uAles son l‘ ls castas de abejas y 
Lermitas y que funciones desempena 
cada una de ellas? 

16. ;Cuales son los mecanismos cjue 
determinan las castas en abejas y 
lermitas? 

17. ;Que es la trolalaxis? ;Cual es su funcion 
en las termitas? 

IS, Cite varios casos en que los insectos 
scan Ixmeficiosos para el hombre y 
ntros en cjue scan perjudiciales. 

19. ,;De cjue maneras se pueden controlar 
los insectos perjudiciales? ,;Qut es la 
gestion integrada de plagas? 

20. /Cuales son las caracteristicas mas 
probables del antecesor comiin de los 
insectos? <?Que principalles lineas 
desccndicron de el? 
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Algunos experimentos evolutivos 

EKomicn/o del periodo Canibrico. bate linos 580 mi Hones cle 
tiK* una epoca muy productive de la historia evolutive. 
Durante los 3000 millones cle anos anteriores, la evolucion hahia 
fcdo lugar a poco mas que a los procariontes y los protistas, asi 
(iimu ;i un vasio numero de ambienies en espera cle ser 
jpatlos. Unlonces, en el espacio de unos pocos millones de 
4KJS, aparecieron loclos los filos principalcs de invertebrados. y 
mihablemente lambien los filos menores. ftsto constituyo la 
xplosion cambrica». el mayor acontecimienro evolutivo que ha 
mocido el mundo animal. De hecho, el registro fosil sugiere 
IJCLMila era Paleozoica existicron mas filos de los cjue viven 
palmente, v i|iie algunos desaparecieron en los grandes 
rctiodos cle extineion que «punuiaron» la evolucion de la vida 
cnluTierm. La mayor de estas in term pci ones fue la extineion 
■fermico, hace unos 230 millones de anos. Asi. la evolucion 
uproducido muchos «modelos experimentales». Algunos de 


ellos desaparecieron porque fueron incapaces de sobrevivir a 
contltciones cambianies. Otros dieron lugar a especies 
abunclantes y dominances, cuyos individuos pueblan la Tierra 
hoy en dia. Otros se diversillearon, pero poco, con un pequeho 
numero cle especies persistences, mientras quc. finalmente. otros 
qiie fueron abunclantes en tiempos pasados hoy se encuentran 
en dedive. 

La gran corriente evolutiva que eomenzo con la aparicion 
del celoma y clio lugar a los ires grandes filos de los moluscos. 
los unelidos y los arlropodos. produjo lambien olras linens. Los 
supervivientes son pequenos y carecen de imporlancia 
economical y ecologica; generalmente se agrupan juntos bajo 
la denomination de «prolosiomos nienores». Probablemente 
divergieron en clistinlas epocas y de antecesores cliferentes. 
pero toclos mucslran. cada uno por su parte, un anlecesor 
coraiin con los and’lidos, los arlropodos o con ambos. ■ 


Los 

protostomos 

menores 

Filo Sipunculidos, Filo 
Equiuridos, Filo Pogonoforos, 
Filo Pentastomidos, Filo 
Onicoforos, Filo Tardigrados 






436 Parte III. Divers id ad de la vida animal 


POSICION EN 

el Reino Animal 

Los filos tratatlos cn este capfoulo son 
rodos protostomos celomados, aunque 
algunos tambien tienen algunas 
caracteri.sricas tie* ck*utcr6stomos en su 
desarrollo embrionario. Sus relaciones 
entre si y con los gran cl es filos de 
protostomos son a mcnndo confusas. 
pern probablemenle todos el los surgieron 
en disiintos momentos de anlecesores 
anelidos artropodianos. Las jxwibles 
relaciones filogcneticas se mencionaran 
en la disc us ion de cada grupo. 


LOS PROTOSTOMOS 
MENORES 

Este capitulo contiene una breve dis- 
cusion sobre seis filos cuyas posiciones 
en las lineas lilogeneticas del reino ani¬ 
mal son de algnna mancra controvert! - 
das, a I igual cjne las relaciones entre linos 
y otros. Los antecesores protostomos y 
celomados que eventualmente dieron 
lugar a los tres grandes filos CMoluscos, 
Ane lidos y Artropodos) tambien produ- 
jeron otras varias lineas. Algunas estan 
aclualmenle extintas, mientras (]iie otras 
ban sobrevivklo, aunque con un peque- 
no numero de especies y caracterizadas 
por un pequeno grado de divergencia 
evolutiva dentro de cada filo. 

Tres de los filos, los Sipunculidos* 
Kquiiiridos y Pogonoforos, son animales 
vermi formes, marinos y ben ton icos (que 
viven en el fondo del mar) que pueden 
compartir un antecesor comun con los 
Aneliclos. Los cl os primercxs presen tan 
dtversus estrueruras en proboscide que uti- 
lizan para excavar y obtener alimenro. Los 
pogonoforos viven en tubos, principal- 
mente en el tango de aguas profundus, lie- 
nen tentaculos anteriores muy largos y 
carecen de tubo digeslivo. Los Pentasto- 
midos, Onicoforos y Tardigrados ban sick) 
a veces agrupados juntos y denominados 
Para n ropodos debido a que presentan 
a pc'nd ices no ail ic ul ados con unas (en 
algun estado) y una curicula con muclas, 
lo que sugiere que comparten un antece¬ 
sor con los artropcxlos. Los pentastomidos 
son parasilos estrictos; los onicoforos son 
terrestres pero limitados a areas humeclas; 
los tardigrados se encuenlran en habitat 
marinos, duleiaeuicolas y terrestres. 



Figura 22-1 

Themiste , un sipunculido. 


Filo Sipunculidos 

HI filo Sipunculidos (L. Sipunculus , 
pequeno sifon + id a, sufijo plural) esta 
formaclo por gusanos marinos bentftni- 
cos, predominantemente litorales o subli- 
torales. Llevan vidas sedentarias en gale¬ 
nas excavadas en fango o arena, ocupan 
conchas cle gasteropodos abanclonadas 
o viven en grietas cle coral o entre la 
vegetacion. Algunas especies excavan sus 
pro pi as galenas en la roca, por medios 
quimicos y quiza medlnicos. Mas cle la 
m it a cl cle las especies estan restringiclas a 
zonas tropicales. Algunos son gusanos 
pequeiios y delgaclos, pero la mayoria 
micle entre 15 y 30 cm de longitud. 
Muchos se conocen como «gusanos 
cacahuete», ya que cuanclo son molesta- 
dos se contraen hasta adoptar una forma 
que recuerda a este fruto (Figura 22-1). 

Los sipunculidos no presentan ni seg- 
mentacion ni seel as. La forma mas facil 
cle reconocerlos es por un introverto 
estrecho y retractil, o proboscide, que 
esta continua y rapidamente entrando v 
saliendo del extremo anterior. Las parti¬ 
cles del tronco estan muscularizadas. 
Cuanclo el introverto se exliende, se 
puecle ver en su extremo la hoca roclea- 
cla por una corona cle tentaculos ciliados. 
En condiciones normal es, los sipunculi¬ 
dos sacan el extremo anterior fucra cle su 
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Figura 22-2 

Estructura interna de Sipunculus. 


galena o habitaculo, y alargan las tenta- 
culos para explorar y alimentarse. Son 
fund amenta lmente detritivoros, alimen- 
tandose de materia organica que englo 
ban con moco en los tentaculos y llevan 
hacia la boca mecliante corrientes cilia* 
res. El introverto se extiende por presion 
hidrostatica producida por la cont race ion 
de la musculatura de la pared del cuer- 
po contra el fluido celomatico. El interior, 
hueco. de los tentaculos no esta conec- 
tado con el celoma, si no con uno o dos 
sacos compensatorios tulnilares y ciegos 
situ a clos a lo largo del esofago (Figura 22- 
2). Estos sacos recogen el fluido de los 
sacos cuanclo el introverto se retrae por 
la accion cle musculos retractores. La 
superficie del introverto es much as veces 
rugosa, por la presencia cle espinas, gan- 
chos o papilas superficiales. 

May un amplio celoma lleno cle liqui- 
do y atravesado por fibras de muscula- 
tura y tejiclo conjuntivo. El tracto digesti¬ 
ve es un largo tubo que se dobla sobre 
si mismo para finalizar en un ano cerca 
cle la base del introverto (Figura 22-2), 
l*n par de grandes nefridios se abren al 
exterior para expulsar amebocitos celo- 
maticos repletos cle desechos; los nefri- 
dios tambien sirven como gonoductos. 
Carecen cle sistemas respiratorio y circu- 
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Bonellia (Filo Equiuridos) es un detritfvoro. Alojado en su galerfa, explora el entorno con su 
larga prob6scide, que recoge partfculas org^nicas y las transporta, a lo largo de un surco 
ciliado, hasta la boca. 



Flgura 22-3 

Ecb/urus, un equiurido comun en las 
costas attenticas y pacfficas de 
Norteamerica. La forma de la probdscide 
esla responsable de su nombre comun, 
•gusanos cuchara». 

latorio, pero el fluido celomatico presents 
globules rojos que contienen un pig- 
mento respiratorio, la hemeritrina, utili- 
zado para el transpose de oxfgeno. El 
sistema nervioso tiene un ganglio cere¬ 
bral bilobulado situado inmediatamente 
pordetras de los tent&culos y un cord6n 
nervioso ventral que se extiende a lo 
largo del cuerpo. Los sexos son separa¬ 
tios. No existen g6nadas permanences, 
de forma que ovarios y testiculos se desa- 
rrollan estacionalmente en el tejido con- 
juntivo que cubre los extremos de uno o 
mas de los musculos retract ores. Los 
gametos se liberan a traves de los nefri- 
dios, y la forma larvaria es generalmente 
una troc6fora. Tambien se da la repro¬ 
duction asexual por fusion transversal, en 
la que la region posterior (aproximada- 
mente un quinto del total) sufre una 
constricci6n y da lugar final mente al 
nuevo individuo. 

Hay aproximadamente 330 especies 
vl6generos, agrupados segun los auto¬ 
resen cuatro familias. Los generos mejor 
conocidos son probablemente Sipuncu - 
lus, Phoscolosomci (G. phaskolos , bolsa o 
saco de cuero + soma , cuerpo). Aspiclo- 
stpboni G. aspidos , casco + siphon , sifon) 
y Golfingia, denominado asf por E. R. 
Lankester en recuerdo de una velada de 
golf en St. Andrews, Escocia). 


Filo Equiuridos 

El filo Equiuridos (G. echis, vibora, ser- 
piente + oura , cola + ida f sufijo plural) 
esta formado por gusanos marinos que 
excavan en fango o arena o viven en 
conchas de moluscos o caparazones de 
erizo vados, en grietas de rocas o luga- 
res seniejantes. Se encuentran en todos 
los oceanos, mfis comun mente en zonas 
litorales de aguas templadas, aunque 
algunos han aparecido en aguas polares 
y otros se han obteniclo mediante draga- 
dos de fondos a mas de 2000 m. Su lon- 
gitud van a entre unos pocos mi If metros 
y 40 6 50 cm. 

El numero de especies de equiuridos 
(140) es s61o un tercio de las de sipun¬ 
cu lidos. Hay dos clases: Equiuridos y 
Sactosomatidos. La primera es mucho 
mayor y con tiene dos ordenes y cinco 
familias. 

El cuerpo de los equiuridos es cilin- 
drico, semejante de algun modo a una sal- 
chicha (Figura 22-3). Por delante de la 
boca se encuentra una prob6scide apla- 
nada y extensible que, al contrario de lo 
que ocurre en los sipunculidos, no puede 
retraerse en el interior del cuerpo. Los 
equiuridos reciben a menudo el nombre 
de "gusanos cuchara» por la forma de la 
protoscide contraicbi en algunas especies. 
Esta proboscide, que aloja al cerebro, es 
en realidad un lobulo cefalico, probable¬ 
mente homblogo del prostomio de los 
anelidos. La probbscide tiene un surco 
ciliado que conduce hasta la boca. Aun¬ 


que el animal permanezea enterrado, la 
proboscide puede extenderse sobre el 
fondo para explorar y captar alimento 
(Figura 22-4). Bonellia virtdis recoge par- 
ticulas nuiy pequenas y las traslada 
mediante cilios a lo largo de la probbsci- 
de; las partfculas may ores se mueven por 
una combinaci6n de movimientos cilia res 
y muse u la res o exclu si va mente por accibn 
muscular. A lo largo del camino hacia la 
boca se pueden rechazar partfculas no 
deseadas. La probbscide es corta en algu¬ 
nas especies y larga en otras. Bonellia , 
cuya longitud es de solamente 8 cm, 
puede extender su prob6scide hasta 2 m. 


Hn algunas especies, el dimorfismo 
sexual es pronunciado, eon hembras 
mucho mayores que los machos. 
Bonellia tiene un dimorfismo sexual 
extreme), de forma que el diminuto 
macho vive sobre la hem hr a o en sus 
nefridios. La determinacion del sexo es 
muy interesante en esta especie. La 
larva, de vida libre y nadadora, es 
sexual mente indiferenciada. Aquellas 
que se asientan en la proboscide de una 
hembra se convierten en machos (de 1 a 
3 mm de largo). Genera I mente se 
encuentran unos 20 machos en una sola 
hembra. Las larvas que no entran en 
contacto con la probdscide de una 
hembra sufren una metamorfosis que las 
convierte en hembras. El estimulo para 
el desarrollo de los machos es, 
aparentemente. una hormona producida 
por la prob6.seide de las hembras, 
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Figura 22-5 

Anatomia interna de un equiurido. 


Una forma comun, Urechis (G. on ret, 
cola + echis ; vibora, serpiente), vive en una 
galena en forma de U en la que sec ret a 
una red mucosa semejante a un embudo. 
Bombea agua a craves de la red, captu- 
rando con ella bacterias y materiales muy 
finos. Una vez repleta de alimento, el ani¬ 
mal traga la red. Lissomyema (G. lissos, liso 
+ tnys, musculo) vive en conchas vacias 
de gasteropodos en las que construye gale¬ 
nas irrigadas por el bombeo ritmico de 
agua, alimentandose con el bairo y arena 
arrastrados en el proceso de irrigacion. 

La pared del euerpo, muscLilarizada, 
esta cubierta por una cuticula y un epi- 
telio, que puede ser liso u ornajnentado 
con papilas (Figura 22-3). Puede haber 
un par de sedas anteriores o tin circtilo 
de espinas alrededor del extremo poste¬ 
rior. El celoma es amplio. El tubo diges- 
tivo es largo, enrollado y finaliza en el 
ano en ei extremo posterior (Figura 22- 
5). Existe un par de sacos anales que 
pueden tener funcion excretora y osmo- 
rreguladora. La mayoria de los equiuri- 
dos tienen un sistema circulatorio cerra- 
do, con sangre incolora, aunque la 
hemoglobina esta contenida en celulas 
celomaticas y ciertas celulas del euerpo. 
Hay dos o varios nefridios c[ue funcionan 
fundamentalmente como goncxluctos. Un 
anillo nervioso rodea la faringe y se pro- 



Figura 22-6 

Una colonia de pogonoforos gigantes a gran profundidad, cerca de un afloramiento 
hidrotermal en la Fosa de las Galapagos, al este del Pacifico. 

Fotografia de J. F. Grassle, Woods Hole Oceanographic Institute. 


longa hacia la proboscide, y existe un 
cordon nervioso ventral. No hay organos 
sensoriales especializados. 

Los sex os son se parados, con una 
unica gonada en cacla uno de ellos, que 
se rompe y libera las celulas sexuales 
maduras, las cuales abandonan la cavi- 
clad del euerpo a traves de los nefridios; 
la fecundacion es generalmente externa. 

La segmentacion y el esta do de tro- 
cofora son muy similares a los de los ane- 
lidos y sipunculidos. La etapa de troco- 
fora. que puede durar desde unos pocos 
dias hasta tres meses segun las especies, 
se continua con una metamorfosis gra¬ 
dual hasta la forma adulta. 

Filo Pogonoforos 

El filo Pogonoforos (G. pogon, barba 
+ pbora, llevar), o gusanos barbudos, no 
se conocio hasta el siglo xx. Los prime- 
ros ejemplares que se describieron fue- 
ron capturados mediante dragados en 
aguas profundas en las costas de Indo¬ 
nesia, en 1900. Desde entonces han a pa¬ 
red do en diversos mares v oceanos, 
hasta un total de 145 especies descritas 
actualmente. Se reconocen dos clases: 
Perviados v Vestimentiferos, aunque algu- 
nos consideran a los Vestimentiferos 
como un filo independiente. La long it ud 
normal de los perviados es de 5 a 85 cm, 
generalmente con un dia metro de me nos 
de un mill metro. En cambio. los vesti¬ 
mentiferos viven alrededor de aflora- 
mientos h id rote r males en aguas profun¬ 
das, y crecen mucho mas: hasta 1,5 
metros de largo y 5 cm de dia metro 
(Figura 22-6). 


Enlre los animates mas sorprendentes tie 
los habitantes de las comunitlades de 
aguas profundas del Pacifico (Capitulo 
40, p. 807) se encuentran los 
pogonoforos gigantes. Riftia pachyptila . 
mucho m a yores que cualquier 
pogonoforo conocido hasta entonces. HI 
trofosoma de otros pogonoforos esta 
confinado a la parte posterior del tronco, 
hundida en sedimentos ricos en sulfuros, 
pero e! trofosoma de Riftia ocupa la 
mayor parte de su largo tronco. Ohtiene 
un gran aporte de sulfuro de hidrogeno, 
suficiente para nutrir su gran organi.smo, 
de los afloramicntos hidrotermales del 
londo oceanico. 

Estos largos gusanos tubicolas no han 
dejado registro fosil. y sus afinidades mas 
estrechas parecen estar con los aneliclas. 

La mayoria de los pogonoforos viven 
en el sedimento marino, siempre por 
debajo de la zona in term area l y gene¬ 
ralmente a pro fund id a des mayores de 
200 m. Esto explica su tarclio descubri- 
miento. ya cjue solo pueden obtener.se 
mediante dragado. Su longitud habitual 
es de 5 a 84 cm. con un dia metro nor¬ 
ma Imente menor de un milimetro. Son 
animales sesiles. c|iie segregan un tubo 
quitinoso muy largo del que prohahle- 
nicnte solo asoma el extremo anterior del 
animal para alimentar.se. Los tubosestan 
generalmente erguidos sob re el fondo 
marino y son de la misma longitud que 
el animal, que puede moverse arriha y 
abajo dentro del tubo, pero no girjr. 

Los gusanos barbudos tienen un cuer- 
po largo v cilmdrico. revestido por una 
cuticula y dividido en una corra region 
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Figura 22-7 

Diagrama de un pogonoforo tipico. A, Caracteres externos. En vivo, el cuerpo es mucho mas alargado de lo que aparece en el esquema. 
B, Posicion en el tubo. 
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Figura 22-8 

Seccion transversal de la corona de tentaculos del pogonoforo Lamellisabella. Los tentaculos surgen de la cara ventral del extremo anterior, en la 
base del lobulo cefalico. Los tentaculos (que varian en noemero en las distintas especies) encierran un espacio cilindrico, en el que las pinnulas 
forman una especie de red para atrapar el alimento. Las moleculas alimenticias se incorporan a la red sanguinea de las pinnulas y los tentaculos. 


anterior, un tronco largo y muy delgado, 
\ un pequeno opistosoma segmentado 
(Figura 22-7). El lobulo cefalico del extre¬ 
mo anterior lleva de uno a 260 largos ten¬ 
taculos (las «barbas» que dan nomhre al 
filo), segun la especie. Los tentaculos son 
extensiones huecas del celoma y llevan 
pequenas pinnulas. En gran parte de su 
recorrido, los tentaculos se mantienen 
paralelos y juntos, encerrando un espa¬ 
cio intertentacular cilindrico en cuyo inte¬ 
rior se si tit an las pinnulas (Figura 22-8). 

El tronco es muy alargado y provisto 
de papilas. y en la mi tad posterior lleva 
dos anillos de sedas cottas y dentadas, a 
modo de cinturon, que utiliza para aga- 
rrarse a la pared del tubo, permitiendo 
a si la extension o contraction indepen- 


diente de las mitades anterior y posterior 
del tronco en el interior del tubo. Por 
detras de estas sedas, el tronco es muy 
delgado y se rompe con mucha facilidad 
al manipular el animal. De hecho, el 
extremo posterior y segmentado del ani¬ 
mal. u opistosoma, no fue encontrado ni 
descrito jhasta 1963! Es m<is grueso que 
el tronco y estfl dividido en 5 a 23 cortos 
segmentos portadores de sedas. 

La pared del cuerpo esta compuesta 
por una cuticula, una epidermis y mus- 
culatura circular y longitudinal. La cuti¬ 
cula es similar a la de anelidos y sipun- 
cu lidos. 

Los pogonoforos Hainan la atencion 
por no presentar ni boca ni tubo digesti¬ 
ve), lo que hace de su nutricion un asun- 


to desconcertante o complicado. Absor- 
ben algunos nutrientes disueltos en el 
agua de mar, como glucosa, aminoacidos 
V acidexs grasos, a traves de las pinnulas 
y microveflosidades de los tentaculos. Sin 
embargo, obtienen la mayor parte de su 
energia de una asociacion mutualista con 
bacterias cjuimioaut6trofas. Estas bacte- 
rias oxidan el sulfuro de hidrogeno, lo 
c[ue proporciona la energia necesaria para 
producir compuestos organicos a partir 
de clidxido de carbono. Dentro del pogo¬ 
noforo, estas bacterias estan alojadas en 
un organo denominado trofosoma. deri- 
vado embriologicamente de la region 
media del tubo digestive) (en el adulto no 
hay restos de las regiones anterior y pe)S- 
terior del tracto digestive)). 
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Figura 22-9 

Dos pentastdmidos. A, Linguatula se encuentra en las vias nasales de los mamiferos 
carnfvoros. Se muestra una hembra con algunos caracteres internes. B, Armillifer hembra, 
un pentast6mido con una anillacidn corporal pronunciada. En ciertas regiones de Asia y 
Africa, el hombre es parasitado por formas inmaduras; los adultos (de 10 cm de largo o 
mas) viven en los pulmones de serpientes. La infeccion en el hombre puede producirse al 
comer serpientes o por comida o agua contaminadas. 


Los sexos son separados, con un par 
de gonadas y un par de gonoductos en 
el tronco. La segmentacibn es desigual, 
pero atipica. Parece estar mas cerca de 
una segmentacion radial que de Lina espi- 
ral. El desarrollo del amplio celoma es por 
esquizocelia, no por enterocelia, como 
fue descrito en un principio. El embrion 
es vermiforme, y, aunque ciliado. es un 
mal nadador. Probablemente se deja lle- 
var pasivamente por las corrientes hasra 
que se establece y fija en el fondo. 

Debido a que los primeros ejemplares 
de pogonoforos que se encontraron ca- 
redan de opistosoma, Ivanov y otros inves- 
tigadores pioneros en este grupo, que 
creian que trabajaban con individuos com¬ 
pletes, describieron el celoma como tri- 
metamerico (compuesto por tres partes), 
como el de los hemicordados, y estable- 
cieron que los pogonoforos eran deute- 
rbstomos. Ivanov tambien describio el celo¬ 
ma larvario como trimetamerico. Mas tarcle, 
el descubrimiento del extremo posterior 
segmentado produ jo ciertas revisiones en 
esta hipotesis. Se ha probado que el celo¬ 
ma del ad ul to no es trimetamerico, si no 
polimetamerico, lo que ; junto con el desa¬ 
rrollo esquizocelico de la larva, apunto 
hacia afinidades con los protostomos mas 
que con los deuterostomos. En principio 
se peasaba que los tubos de los pogonb- 
foros eran semejantes a los de los hemi¬ 
cordados pterobranquios, pero el analisis 
de su contenido en aminoacidos y quitina 
demostro que no existia tal relacion. Los 
pogonoforos tienen celulas fotorrecepto- 
ras muy semejantes a las de los anelidos 
(oligoquetos e hirudineos), y la estaictura 
de la cuticula, la formacion de las sedas y 
la segmentacion del opistosoma sugerian 
tambien una relacion con el los. De cual- 
quier forma, la posicion filogenetica de los 
pogonoforos debe considerate todavia no 
definitivemente establecida hasta que se 
estudie la embriogenia de inis especies y 
en mas de una familia. 

La racliacibn adaptativa no ha sido 
muy extensa: la mayor diversidad se da 
en la estructura de la corona de tentacu- 
los y del tubo. 

Filo Pentastomidos 

Los pentastomidos (G. penUt , cinco + 
stoma , boca), o gusanos lengua. son un 
filo de unas 90 especies de parasitos ver- 
miformes del aparato respiratorio de los 


vercebrados. Los adultos viven mayorita- 
riamente en los pulmones de los reptiles, 
como serpientes. lagartos y cocod rilos, 
pero una especie, Reighardia sternae, 
vive en los sacos aereos de gaviotas y 
goiondrinas de mar, y otra, Linguatula 
serrata , vive en la nasofaringe de cani- 
dos y felidos (y ocasionalmente en el 
hombre). Aunque son mas comuncs en 
zonas tropicales. se encuentran tambien 
en Norteamerica, Europa y Australia. 

Los adultos oscilan entre 1 y 13 cm de 
longitud. Los anillos transversales clan al 
cuerpo una apariencia segmentada (Figu¬ 
ra 22-9). El cuerpo est'i cubierto por una 
cuticula quitinosa que sufre muclas perib- 
dicas durante los estaclos larvarios, y el 
extremo anterior puede llevar cinco pro- 
tuberancias cortas (de ahi el nombre de 
pentastomidos), cuatro de las cuales pre- 
sentan ganchos. En la quinta se encuen¬ 
tra la boca y dos pares de ganchos escle- 
rotizados para la sujecion a los tejidos del 
hospedador (Figura 22-10). El tubo diges¬ 
tive) es simple y recto, adaptado para la 
sLiccion. El sistema nervioso. semejante al 
de los anelidos y artropodos, lleva pares 
de ganglios a lo largo del cordon nervio¬ 
so ventral. El unico organo de los senti- 
dos parecen ser las papilas; no tienen sis¬ 
tema circulatorio, excretor ni respiratorio. 

Los sexos estan separados, y las hem- 
bras son general men te mas grand es que 



Figura 22-10 

Extremo anterior de un pentastomido. 
Notese la boca (flecha) entre los garfios 
centrales, y las papilas sensoriales apicales. 

Cortesia de J. Ubeiaker. 

los machos. Una hembra puede produ- 
cir varies millones de huevos, qtie pasan 
a la traquea del hospedador. son traga- 
dos y expulsados con las heces. La lan a 
al nacer es una criatura oval, con cola y 
cuatro patas rechonchas. La mayoria de 
los ciclos vitales de los pentastomidos 
requieren un hospedador interniediario 
vertebrado como un pez, Lin reptil o rara 
vez un mamifero, que es comido por el 
hospedador vertel^rado definitive. Des¬ 
pues de la ingestion por el hospedador 
interniediario, la larva penetra en el intes- 
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Vista ventral 
de la cabeza 



En su habitat natural 


Figura 22-11 

Peripatus, un onicoforo semejante a una oruga, con caracteres comunes tanto con anelidos como con artropodos. 


lino, niigra al uzar por el cuerpo y, final- 
meme, sufre una metamorfosis pasando 
a ninfa. Tras varias mu das, la ninfa 
aumenta de tamano. y forma por ultimo 
una cipsula, pasando a un estado de 
leiargo. Cuando es comida por el hospe- 
dador definitivo, la ninfa encuentra cami- 
nohasta los pulmones, alimentandose de 
lasangre y de los tejidos, y madurando. 

Se ban e neon trade quisles de varias 
especies en el hombre, siendo el mis 
comun Armilliferctrmillcitus (L. armilla , 
anillo, brazalete + fero , portar), pero 
generalmente producen pocos slntomas. 
Linguahila sermta es el causante de una 
pemastomiasis nasofaringea. o «halzoun» 
una enfermeclad humana propia de la 
India y Oriente Medio. 

Filo Onicoforos 

Los miembros del filo Onicoforos (G. 
onyx, garra + pberein . portar) se Hainan 
comunmente «gusanos de terciopelo» o 
■gusanos and ado res-. Comprenden apro- 
ximadamenle unas 70 especies de ani¬ 
mates con aspecto de orugas, que miden 
emre 1.4 v 15 cm de longitud. Viven en 
los bosques lluviosos y otros ambientes. 
frondosos y hflmedos de las regiones tro¬ 
pical y subtropical, y en algunas regiones 
templadas del hemisferio sur. 

El registro fosil de los onicofoios mues- 
tra que ban cambiado poco en sus 500 
anos de liistoria. Una forma fosil, Aysheaia, 
descubierta en los sedimentos de esquis- 
tos de Burgess, de la Columbia Britanica, 
y datacla como anterior al Cimbrico medio, 
es muv semejante a los onicoforos moder¬ 
ns. Los zoologos ban mostrado un inte¬ 
rs poco usual con los onicoforos, porque 
comparten niuchas caracteiisticas de ane¬ 
lidos v artropodos. Se les ha llamado. qui¬ 


zes exageradamente. el «eslabon perdido» 
entre los dos filos. Los onicoforos fueron 
alguna vez mucho mas comunes de lo que 
son en la actualidad. Hoy son terrestres y 
extremadamente escasos, saliendo solo por 
las noches o cuando el aire esta saturado 
de humedad. 

Forma y funci6n 

Caracteres externos 

El cuerpo de los onicoforos es mas o 
menos cilmdrico y no muestra segmenta- 
cion externa a exception de los pares de 
apenclices (Figura 22-11). La piel es suave 
y aterciopelada y estfi cubierta por una 
cuticula fina y flexible, constituida por 
proteinas y quitina. En cuanto a estructu- 
ra y composition quimica. es semejante 
a la cuticula de los artropodos; de todos 
mcxlos, no es tan dura como esta, v muda 
por partes v no a la vez. El cuerpo esta 
adornado con pequenos tuberculos, 
algunos de los cuales llevan pelos senso- 
riales. El color puede ser vercle, azul. 
naranja, gris oscuro o negro, y la presen- 
cia de pequeftas escamas en los tubercu¬ 
los dan al cuerpo un aspecto aterciope- 
lado e irisado. La cabeza tiene un par de 
grandes antenas. con un ojo semejante 
al cle los anelidos en la base de cada una 
(Figura 22-11), La boca ventral presenta 
un par de mandibulas en forma de pinza 
V esta flanqueada por un par de papilas 
orales, a traves de las cuales puede 
expulsar una secretion defensiva. 

Las patas, no articuladas, son cortas, 
rechonchas y provistas de uAas. La loco- 
mocion se lleva a caho mediante ondas 
de contraccion que pasan de la parte 
anterior a la posterior. Cuando un seg- 
mento se expande, las patas se elevan y 


se mueven hacia delante. Estas patas 
estan situadas en posicion mas ventral 
que los podios cle los anelidos. 

Caracteres internos 

La pared del cueqx) es muscular, como en 
los anelidos. La cavidad corporal es un 
hemocele, parcialmente dividida en com- 
partimentos. o se nos. muy pareciclos a los 
cle los artropodos. Las glandulas muci- 
genas, a cada lado de la cavidad corpo¬ 
ral. desaguan en las papilas orales. Cuan¬ 
do es mol estado por un depredation el 
animal puede expeler desde las glandulas 
muctgenas dos chorros de una sustancia 
pegajosa cjue se endurece rapidamente. 

La boca. rodeatla de lobulos de piel. 
contiene un diente dorsal y un par de 
mandibulas laterales que utiliza para cor- 
tar y triturar presas. Presenta una faring? 
muscular v un tracto digestive) rectilineo 
(Figura 22-12). La mayoria de los gusanos 
de terciopelo son deprecladores. alimen¬ 
tandose de orugas, insectos, caracoles, 
etc. Algunos onicoforos viven en los nidos 
de las termitas, alimentandose de estas. 

Cada segmento tiene un par de nefri- 
dios, cada uno con una vesicula, un 
embudo ciiiado, un conducto y un nefri- 
dioporo t|ue abre en la base de cada pata. 
Celulas de absorcion en el iniestino excre- 
tan cristales de acido urico. y determina- 
das celulas pericardicas funcionan como 
nefrocitos. almacenando productos de 
excrecion extraidos de la sangre. 

Para la respiration hay un sistema 
traqueal que se ramifica por todo el 
organismo y comunica con el exterior por 
gran numero de aberturas. o espir^cu- 
los, re parti das por todo el cuerpo. Los 
espiraculos no pueden cerrarse para 
impedir la perdida de agua, por lo que, 
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Figura 22-12 

Anatomia interna de un onicoforo. 


aunque el sistema traqueal es eficaz. estas 
animales estan limitados a ambientes 
humedos. El sistema traqueal es, cn algu- 
nos aspectos, diferente a I de artr6podos. 
y probablemente ha evolucionado de 
forma independiente. 

El sistema circulatorio, abierto. pre- 
senta un corazon tubular dorsal en el 
inrerior de un seno pericardico. con un 
par de ostiolos en cada seamen to. 

El sistema nervioso consta de un par 
de ganglios cerebrales con conectivos y 
un par de cord Ones nerviosos, muy sepa- 
rados. con comisuras conectivas trans- 
versales. A partir del cerebro salen ner- 
vios hacia las antenas y la region cefalica, 
y el cordon ncrvioso envia nervios hacia 
las patas y la pared del cuerpo. Los orga- 
nos de los seniidos incluyen copas pig- 
mentarias de ocelos, espinas tactiles alre- 
dedor de la boca, pa pi las tactiles en el 
tegumento y receptores higrosc6picos 
cjue* orientan al animal hacia la humedad. 


Figura 22-13 

Micrografia electronica de barrido de un 
tardigrado acu&tico, Pseudobiotus. 






Figura 22-14 

Anatomia interna de un tardigrado. 


Los onicoforos son dioicos, con orga- 
nos reproductores pares. Los machos 
depositan generalmente sus espermato- 
foros en el receptaculo seminal de la 
hembra. El macho coloca el espermato- 
foro en el dorso de la hembra. que puede 
acumular varios de el los. Los leucocitos 
sanguineos disuelven la pie! situada bajo 
los espermatoforos y los espermatozoi- 
des pueden entonces penetrar en la eavi- 
dad corporal y migrar por la sangre hasta 
los ovarios, donde fecundan los huevos. 
Los onicoforos pueden ser oviparos, ovo- 
viviparos o viviparos. Solo dos generos 
australianos son oviparos, depositando 
sus huevos con ctiscara en lugares hume¬ 
dos. En el resto de los onicoforos los hue¬ 
vos se desarrollan en el utero, y nacen 
individuos jovenes. En algunas especie.s 
hay un liganiento placentario entre la 
mad re y el hi jo (viviparos): en otras el 
joven se desarrolla en el interior del 
utero, sin placenta (ovoviviparos). 

Filo Tardigrados 

Los tardigrados (I. tardus , lento + ^radits, 
paso), u «osos de agua». son animales 
pequenos, genera lmente tie me nos de un 
mill metro de longitud. La mayoria de las 


300 a 100 especies son formas teritstres 
que viven en la pelicula de agua que aibie 
las musgos y liquenes. Algunas viven sobre 
algas de agua dulce, musgos o en Fondas 
detriticos, y unos pocos son marine xs, ocu- 
pando los espacios intersticiales entre los 
grant xs cle arena, lanto en zonas prolundas 
como someras. Gxmparten muchas carac- 
leristicas con los artroptxios. 

El cuerpo es alargado. cilmtlrico u 
ovalado, y no esta segmentado. la cabe- 
za es simplemente la parte anterior del 
ironco. El tronco lleva cuatro pares de 
patas cortas, rechonchas. no articuladas. 
armadas de cuatro a ocho unas (Figura 
22-13). El cuerpo esia cubierio por una 
culfcula no quitinosa, secretada por la 
epidermis, que se muda, junto con las 
unas y cl aparato bucal, cuatro o mas 
veces en su vida. No presentan cilios. Lcxs 
generos americanos mas frecuentes son 
Macrobiotus (G. makros, grande + bio - 
/os, vida). Ecbiuiscus (CL eebinos, erizo 
+ iskos, sufijo diminutivo) e HypsihinsiG. 
bypsos, altitud superior + bios, vida). 

\x i boca se abre en un tubo bucal cjne 
da paso a una faringe muscular, adaptada 
para absorber < Figura 22-1 i). Presenta un 
par cle estiletes aciculares llanqueando al 
tubo bucal, que pueden salira traves de 
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Figura 22-15 

Micrograffa electronica de barrido del 
huevo. muy ornamentado. de un 
lardigrado, Macrobiotus hufelandii. 



Figura 22-16 

Exuvia de un tardigrado, con varios huevos fecundados en su interior. 


lahocn. t'tilizan los estileles para pcrfo- 
rar las paredes de celulosa de las cclulas 
vegctales y chupar. mediantc la laringc. 
los liqmdos que contengan. Algunos tar- 
digratlos extraen los jugos de los nema- 
tcxlos. rotiferos y orros animales diminu- 
lov Hn algunos cases, como Hcbiniscus. 
expukm las heces cuando inuclan, tlejan- 
dolasen la culicula antigua. Kn la union 
entre el estomago y cl recto se encuen- 
tran ires glundulas. supuestameme cxcre- 
iura\ (jut* desuguan hacia d uiho tliges- 
livo y reciben a nienudo el nombre de 
luhos tie Malpigio. 

Lt mayor parte de la cavidad del cuer¬ 
po cs un hemocele, con el verdadero 
celoma restringido a la cavidad gonadal. 
No hay sistema circulatorio ni respiraro- 
rio, los fluidos circulan libremente a na¬ 
ves de los espacios intcrviscerales, y el 
intmambio gaseoso tiene lugar a traces 
2c la stiperficie del cuerpo. 

LI sistema muscular consul tie una 
serie tie largas handas musculares. No 
present an muscular lira circular, pero la 
pres ion hidrnsiatica de los Ifquidos cor- 
porales puede actuar como un csquele- 
!«• Los tardigrados son incapaces de 
nadar, y se urrastran torpemente, aga- 
rrandose al sustrato con las unas. 

1*1 cerebro es grande y cubre gran 
parte tie la supeiiicie dorsal tie la farin- 
ge. Se une por medio tie un conectivo 
arcoinfaringeo al ganglio subfaringeo. a 
purtir del cual se extiendc el coi tion ner- 
vioso ventral doble, lormadn por una 
felon a de cuatro ganglios. 


Los sexos esian separatios. I'n algunas 
especies de agua dulce, que viven sobre 
musgos, no .sc conocen machos, \ los ani- 
males se reprotlucen por partenogenesis. 
Sin embargo, en las especies marinas 
suele ha her machos y hembras aproxi- 
madamente en la misma proport ion. Los 
huevos tie algunas especies esian extra- 
ordinariamentc ornameniados (Figura 22- 
15). La puesla de los huevos. como la 
defecat ion, ocurre aparentemente solo al 
mudar. cuando se reduce el volumen de 
liquido celomatico. Lis hembras de algu- 
lias especies ponen los huevos en el inte¬ 
rior de la cimVula recien mudatla (Figura 
22-16) I.os machos se umontonan alrc 
dedor de la cuticula vieja. y deposilan el 
esperma en su interior. (liras especies pre- 
sentan fecundat ion interna, pero solo en 
el momento tie la nuida. 

La segmentacibn es holoblastica. pero 
atipica, \ da lugar a una esicreogastrula. 
A pariir del art|uenteron se fornuin seis 
pares tie bolsas celomaticas, pero. excep- 
to el ultimo par. se disgregan para formar 
el aparato bucal. la laringe y la muscula- 
tura del cuerpo. bl ultimo par sc lusiona 
para formar las gonadas. Lsto signihea que 
el gonoceie (que es enterocelico) es el 
unico celoma verdadero que pemianece 
en el adulto. Id desarrollo es directo. 

Una tie las caracterisiiea.s mas inti i- 
games tie los tardigrados tenvstivs es su 
capacitlad para entrar en un estado tie 
actividad suspendida, tlenominado crip 
tobiosis (aniiguamenie se llamaba ana¬ 
biosis). durante el cual su metabolismo 


resulta vinualmenre imperceptible: asi. el 
organismo puetle soportar condiciones 
ambientales rigurosas. Bajo contliciones 
de desecacion gradual, el contenido en 
agua tlel cuerpo se retluce del N5% a solo 
el 3 f K el movimiento cesa y el cuerpo 
adtjuiere forma de barril. Hn esiatlo crip 
tobibiico. los tardigrados puetlen resist ir 
temperaluras exlremas. radiat ion ioni- 
zante, tlellciencia de oxigeno y otras con- 
diciones adversas. pudiendo sobrevivir 
durante a ft os La actividad vuelve cuan¬ 
do se recupera la humetlatl. 

Filogenia 

Lis primeras clapas del tlesarrollo embrio- 
nario de sipuncu lidos. equiuritlos y ane- 
lidos son casi identicas. lo cjtie tlemues- 
tra una relat ion muy estrecha entre los 
ties, Tambien es muy similar al tlesarro¬ 
llo tie los moluscos. Algunos aulores hail 
reunitlo a los cuatro grupos en un con- 
junto suprafileiico tlenominado «Troco* 
zoos* debido a la presencia comun tie 
una larva trocofora. May otras seniejan* 
zas que tambien apuntan hacia una rela- 
cion estrecha entre sipunculidos, equiu- 
ridos y anelidos, como la naturaleza del 
sistema nervioso o de la pared del cuer¬ 
po. Los sipunculidos y los equiuritlos no 
son metamericos. y jxir tanto son mas pri 
milivos en esic seniido que los anelidos. 
Probablemcnte representen lineas evolu- 
tivas colaterales que se separaron del 
grupo antecesor protoanelidiano antes de 
la aparicion tie la met a menu. 
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Anblidos 





Onicoforos 

a Supresidn de la segmentacldn 
externa 

\k Tubdrculos y escamas en el 
\\ cuerpo 

Papilas orales exclusives 
Patas lobuladas con ufias 
Gldndulas mucfgenas 
Sistema traqueal 


Tardfgrados 





Artrdpodos 
• -Tubos de Malpiglo- de los tardfgrados * 

\ Ufias de las patas de los • Calcificacldn de la cutfcuia 

tardfgrados — — — Ojos compuestos laterales 

\ Criptobiosls minm Esclerltos completamente segmentado! 

% Estileies ^ 

m Ducal** —— 


Gldndulas cefalicas de la muda 


\ 


■ Apdndlces mSs ventrales 


- Apendices articulados 


Sin cillos nl flagelos (excepto 
algunos espermatozoides) 
Pdrdida de la musculatura anelidlana; 
los musculos se Insertan en la cutfcuia 
P6rdida de los nefrldios metamericos 
Sedas artropodlanas 
Autdntico desplazamiento mediante los apendices 


-Creclmiento por mudas 
-Reduccidn del celoma 
- Apendices ventrolateraies 
• Hemocele y sistema circulatorlo ablerto 
■Pdrdida de los cillos ectodSrmicos 


P V 

Figura 22-17 

Cladograma con las relaciones hipotbticas de los Onicdforos y los Tardfgrados con Anblidos y Artrdpodos. Los Onicdforos divergieron de la 
Ifnea artropodiana tras la aparicidn de sinapomorffas como el hemocele y el crecimiento por mudas, pero comparten varios caracteres 
primitivos con los anblidos, como la disposicidn metamdrica de los nefridios. Ndtese que el sistema traqueal de los onicdforos no es 
homdlogo con el de los artrdpodos, sino que represents una convergence. Las relaciones filogeneticas de los otros filos tratados en este 
capftulo son demasiado diffciles de evaluar como para permitir la construccidn de un cladograma que los Incluya. Los Equluridos y los 
Sipunculidos probablemente surgieron de la Ifnea protoanelidiana, divergiendo antes de la aparicidn de la metamerfa. 

Fuente: Modificado de R. C. Brusca andG. J. Brusca, Invertebrates, Sinauer Associates, Inc., Sunderland, MA, 1990. 


Hay diversos caracteres que sugieren 
una relacion entre los pogonoforos y los 
anelidos, como ya se ha visto anterior- 
mente. 

Las afinidades filogeneticas de los 
pentastomidos son inciertas. Tienen algu- 
nas semejanzas con los anelidos. Sus 
apendices larvarios y su cuticula muda- 
ble, de cualquier forma, son caracteres 
artropodianos. Sus larvas se asemejan a 
las de los tardigrados. Sin embargo, la 
mayoria de los tax6nomos modemos los 
agrupan con los artropodos. y cada vez 
hay mas evidencias de una estrecha rela¬ 
cion con los crustaceos de la clase bran- 
quiuros (p. 399). Los indicios son tales 
como la semejanza en la morfologia de 
los espermatozoides y en la secuencia de 
bases del RNA ribosbmico. Si los pentas- 
t6midos fueran realmente parientes de 
los branquiuros, deberia rechazarse su 


posici6n como filo y clasificarlos como 
crustaceos. 

Los onicbforos se parecen a los ane¬ 
lidos en el cuerpo blando, la disposici6n 
metamerica de los nefridios, la pared 
muscular del cuerpo. las copas pigmen- 
tarias de ocelos y los conductos repro- 
ductores ciliados. Las caracteristicas artro- 
podianas son la cuticula, el corazbn 
tubular y el hemocele con sistema circu- 
latorio abierto, la presencia de traqueas 
(probablemente no homblogas) y el gran 
tamano del cerebro. Como caracteristicas 
exclusivas encontramos las papilas ora¬ 
les, las glandulas mucigenas, los tuber- 
culos del cuerpo y la ausencia de seg- 
mentacibn externa. 

Algunos autores creen que los oni¬ 
cbforos deberian incluirse dentro de los 
artropodos, pero esto implicaria la 
redefinicion del filo Artrbpodos. Man- 


ton*- recomendb col ocar a los onicbfo¬ 
ros junto con miriapodos e insectos en 
un filo Unirriimeos. Sin embargo, hi 
mayor parte de los autores estan de 
acuerdo en que las diferencias parecen 
indicar la conveniencia de mantenerlos 
en un filo separado (Figura 22-17). 

Las afinidades de las tardigrados estin 
entre las mas confusas de todos los gru- 
pos de animales. Presentan alguna seme¬ 
janza con los rotiferos, partial la rmente 
en su reproduccion y en sus tendencias 
criptobibricas, y algunos autores les ban 
considerado pseudocelomados. De cual¬ 
quier forma, desde el punto de vista de 
la embriogenia. podriamos situarlcxs entre 
los celomados, y ademas el origen ente- 

• Manton, S. M. 1977. The Arthropoda: habits, functio¬ 
nal morphology, and evolution. Oxford, England. Cla¬ 
rendon Press. 
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rocelico de su celoma es un rasgo de 
deuterostnmo. For otro lado, otros auto- 
res identifican varias sinapomorfias que 
sugieren un origen en la Hnea anelido- 
aitropodiana (Figura 22-17). 

Descubrimientos recientes de pen- 


tastomidos y tardigrados fosiles del Cam- 
brico, ademas de fosiles de onicoforos, 
apoyan con fuerza la idea de que estos 
pequenos filos surgieron en la explosion 
cdmbrica, al igual que los otros grandes 
filos. Como este periodo es muy ante¬ 


rior a la aparicion de los vertebrados 
terrestres, sigue siendo Lin enigma la 
identidad de los hospedadores de los 
pentastomidos del Cambrico; algunos 
autores han sugerido que podrian ser 
conodontos (p. 499). 


Resumen 


Los seis filos «menores» estudiados en esta 
capiailo se han reunido juntos aqui por con¬ 
venience. A pa rente me nte, los sipunculidos y 
los equiuridos divergieron de la linea de los 
prot6stomos antes de la aparicidn de la me- 
tmena. pero los pogonoforos y los anelidos 
podrian compartir un antecesor metamerico. 
lx is onicoforos y kxs tardigrados probablemente 
tengan un antecesor cornun con lo.s artropo¬ 
dos (Figura 22-17). Aunque los pentastomidos 
tlenen deltas caracleristicas de artropodos, y 
los indicias apuntan a que comparten un ante¬ 
cesor con los crustaceos branquiuros. Si asi 
fuera, deberian abandonar el es talus de filo y 
pasar a clasificarse con los crustaceos. 

I Los sipunculidos son gusanos marinos 
pequerios. minadores, con un introverio 
extensible en el ext re mo anterior. La probds- 


cide lleva unos tentaculos con los cuales se 
alimentan del sustrato. No son metamericos. 

Los equiuridos son mas diversos que los 
sipunculidos, pero hay un menor numero de 
especies. Tambien son excavadores vermi- 
formes. y la mayoria son detritivoros, con Lina 
proboscide anterior Tampoco son metameri¬ 
cos. 

Los pogonoforos viven en tubos en los 
fondos oceanicos profundos, y son metame¬ 
ricos. No tienen ni boca ni tubo digestive, 
pero absorben los nutrientes mediante la coro¬ 
na de tentaculos de su extremo anterior. 
Obtienen la mayor parte de su energia de bac- 
terias quimioautritrofas alojadas en el trofo- 
soma. 

Los pentast6midos son parasitos vermi- 
formes de los pulmones y conductos nasales 


de los vertebrados carnlvoros. Estan relacio- 
nados con los artropodos. 

Los onic6foros son animales parecidos a 
orugas que se encuentran en lo.s ambientes 
humedos, fundamentalmente tropicales. Son 
metamericos y se mueven mediante una serie 
de a pend ices no art icul ados pero provistos de 
garras. Muestran caracteristicas de anelidos y 
artropodos. 

Los tardigrados son animales pequefios, 
mayoritariamente terrestres, que viven en la 
pelicula de agua que cubre musgos y lique- 
nes. Tienen cuatro pares de patas no articu- 
ladas y una cuticula no quitinosa. La cavidatl 
principal del cuerpo es un hemocele, como 
en los artrripodos. Pueden sufrir criptobiosis, 
soportando condiciones adversas durante lar¬ 
gos periodos. 


Cuestionario 


1. Distinga los siguientes filos y describa 
sus habitat respectivos: Sipunculidos, 
Equiuridos. Pogonoforos. Pentast6midos, 
Onicoforos y Tardigrados. 

2. ;De que se alimenta cada uno de los 
grupos mencionados? 

3 <Cual es la prueba de que los 
Sipunculidos y los Equiuridos se 
separaron de la linea prot6stoma antes 
del origen de los anelidos? <;Por que se 
consideran estos filos estrechamente 
relacionados? 


4. ,;Cu51 es el mayor pogonoforo conocido? 
r ;D6nde se encuentra y como se nutre? 

5. Describa bre\'emente el ciclo vital de un 
pentastomido tipico. 

6. Algunos birilogos han considerados a los 
onic6foros como el «eslab6n perdido* 
entre los anelidos y los artropodos. ,;Que 
pmebas podrian aducirse para ello? <Que 
pruebas apoyan la existencia de los 
onic6foros como filo independiente? 
,;Que valor tiene para la supervivencia la 
criptobiosis de los tardigrados? 


8. ,;En que se cliferencia el introverio de los 
sipunciilidos de la probriscide de los 

equiuridOsS? 

9. Los onicriforos y lo.s tardigrados parecen 
estar relacionados con los artropodos, 
pero algunos investigadores consideran a 
los penta.strimidos como autenticos 
artrripodos ,;Por que? 
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Inimales «malas hierbas» 


Hferdounu planta crece en un lugar donde el hombre no 
quc lo haga, red be el calificativo de «mala hierba». Los 
1 ffipasmos sesiles que se asientan y creeen en pilotes, cascos 
K^rnarcos, tuberias, cables y orras estruclLiras colocadas en el 
Hirporel hombre, reciben el nombre colectivo de fouling. 
|te;no queremos que esien donde estan, se ha dicho que 
fccdequivalente marine) de las malas hierbas terrestres. 
■kanoestas. son inuy persistences. 

I kuniembros de uno de los lilos tratados en esie capilulo. 

■ fedetoproaos, se cuent an entre los mas import antes de este 

■ ^ule organismos* espeualmente en los cascos de las 
Ifitaariones. For su causa se producen turbulencias al 

■ maria embarcacion por el agua, con lo que el aumento de 
HiSbtenda causa una disminucion de la veloddad y un 

Ik^iicnto del consume de combustible. Resulta costoso 
I.opprender estos organismos del casco, ya sea en el dique 
^■oen el agua. Por ello, con frecuencia los cascos de los 
Ifasse pintan con pinturas especiales que contienen algun 
■fedoxico MHi-fouliug. l.’no de los mas eficaces es una 


sustancia llamada tributilina (TOT. titanato de tetrabulilo). 'Iras 
la aplicacion de la pintura, el THT se libera lentamente en el 
agua durante un largo periodo. lo que hace que se tenga que 
repintar con me nos frecuencia. Desaforiunaclamente, la 
libera cion de la toxina en el agua, especial memo en puertos y 
Inga res de amarre, donde se concentran gran numero de 
embarcaciones, tiene e feci os catastroficos sobre muchos 
organismos, particularmente los bivalvos, que concentran el 
compuesto en sus tejidos. 

F.n 1988. el Cong re so de los Estados 1‘nidos aprobo una ley 
que restringe severamente el uso del TBT en las pinturas, lo 
que dehem aliviar considerablemente el problema. 

lronicamente. los naturalistas del siglo xvm inciuyeron a los 
ectoproctos (junto con los cnidarios y algunos otros) en un 
grupo l lama do «zoolitos», lo que sign ifica «animales planta», 
Hstos antiguos investigaclores pensaron que los xoofitos 
eslaban a medio camino entre las plantas v los animates. La 
comparacion de los ectoproctos con las malas hierbas dota de 
un nuevo sentido a I term i no «zoofitos». ■ 
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P;irte III Diversulatl de la vida animal 


POSICION EN EL REINO ANIMAL 

1. Los lofoforados posecn un 

vcrdadcro ceIonia, es decir. una 
cavidad del cuerpo tapizada por una 
capa dc tejido nicsodcmiico 
denominada peritoneo 
Son bilateralcs y deutcrostomos 
pero poseen aigunas taiacterislicns dc 
p rot As tom os. 

3. Los ires filos sc ugrupan por poseer 
una corona de icntflculos denominada 
lofoforo. quc esta espcdalizada para 
la alimeniacion fill rank* scdcniaria. E! 
lofoforo rodea a la boca, pero no al 
ano. a difercncia de la corona 
lentacular dc los Fndoproctos. 


Filo Lofoforados 

Los Foronideos son animales marinos ver- 
miformes que vivcn semienterrados en 
tubos en la arena o en e! tango o adhe- 
ridos a rocas o conchas. Los ecloproctos 
son animales diminuios. la mayoria colo- 
niales. cuyas cubieiias proiecloras format! 
a mcnudo niasas incrustantes sobrc rocas. 
conchas o plantas. Los bracjniopodos son 
animales lx*ntonicos que superiicialmenie 
recuerdan a los moluscos por sus con¬ 
chas hivalvas. 

Parece exirano que estos tres lipos de 
animales. aparenicmente niuy diMintos. 
estcn reunidos en un grupo dcnomina- 
do Lofoforados. Rcalmenie tiencn mas en 
cornun dc lo que parece a primera visla. 
Son (odos celomados. ttxlos tiencn algu- 
nas caraciciisricas de deuterosiomos. 
tod os son sesiles y ninguno posee una 
cabeza difcrenciada. Pero estas caracte- 
rislicas son lambien comparlidas con 
otros filos. Lo que realmente los distin¬ 
gue es la posesion de un aparato ciliado 
para la alimentation, dcnominado lofo¬ 
foro (G. bpbos. cresta o penacho + phn - 
rein, llevar). 

I n lofoforo es un conjunto de lenta- 
culos ciliados que surge de una cresta o 
reborde (un pliegue de la pared del cuer- 
po). y que rodean la boca jx*ro no el ano. 
El lofoforo. con su corona de tenlaculos, 
contiene una prolongacidn del ccioma, y 
las delgadas paredes ciliadas de los ten¬ 
laculos no solo son un eficaz sistcma de 
alimentacion. sino que tambien Itmcio- 
nan como superfide respiratoria para ti 
inlercambio de gases entrc el agua y cl 


Aportaciones biolAgigas 

1 RJ lofoforo es un unico rclxmle que 
porta tenulculos ciliados huecos. y es 
un aparaio esjxxializado y muy erica/ 
en la alimentacion por filtration. que 
forma un camino o canal ciliado para 
capturar y dirigir las paniculas dc 
alimeiuo liacia la boca. 

2. Los hniquiopodos y los foronidcos 
licnen un sisiema vascular para la 
circulat ion tie nuirientcs y otras 
sustanctas. 

3. I n la sangre de los foronideos hay 
globulos rojos quo contienen 
hemoglobins para el tr.insponc dc 
oxigeno, 


liquido colonialico. FI lofoforo pno¬ 
de extenderse para la alimentacion o 
retraerse para su protection. 

Ademas. los tres filos tiencn el tubo 
digestive) en forma de 1. con el ano situa- 
do muy cerca dc la boca, pero luera del 
lofoforo. I I celoma esta dividido en ires 
cavidades. protocele. mesocele y nieta- 
cele el mescxele se prolonga por el inte¬ 
rior de los tenlaculos huecos del loiofo- 
ro. Hi protocele. cuantlo esta presenle. 
forma una cavidad en ti interior de un 
pliegue o reborde sobrc la boca, el epis- 
toina La portion del cuerpo c|uo con¬ 
tiene el mesocele se conoce como moso- 
sonia y la que contiene el metacele, 
metasoma Los miembros de los ires 
filos tiencn larvas de vida libre. pero 
totlos los adultos son sesiles. 

Filo Foronideos 

El filo Foronideos (L. Pboronis , nombre 
milologieo de lo, que fue con vert ida en 
una novilla blanca) esta compuesio apro- 
ximatlamenie por 10 especies tie anima¬ 
les vermiformes tie pequerio tamano, tjue 
vivcn en Condos de aguas cosleras poeo 
profund as, sobrc todc en mares templa 
dos. Su tamano varia desde unos pocos 
miliinetros hasta 30 cm de longiiud. Cada 
individuo produce un tubo coriaceo o 
tjuiiinoso en el quc cstan libres. pero que 
nunca abandonan. Los mhos pueden 
fijarse inde|x*ndientemenie o bien formar 
niasas enmitranadas sobrc las rocas o las 
conchas, clavados o enterrados en la 
arena. Los tenlaculos del lofoforo estan 
genera Imente extendidos para la a I i - 



Figura 23-1 

Estructura interna de Phoronis (filo 
Foronfdeos), segun una seccion 
esquem^tica vertical. 

mentation, pero si el animal es molest ;i 
do, pueden retraerse toialmcnie denlro 
del tubo. 

HI lofoforo esta fonnado por dos 
erestas paralelas curvatlas en forma dc 
herradura. con la cun a en position ven- 
l ml y la boca situada enire am has (Figu- 
ra 23-D. Las ramas de las erestas cstan 
a menutio enrolladas en dos espiralcs 
gemelas. Catla cresta Neva lentAculos 
ciliados huecos tjue, como las propkfe 
erestas, dcrivan tie la pared del cuerpo 

Los cilios de los tenlaculos diiigen urn 
coniente de agua liacia un canal emit 1 ku* 
dos erestas, que conduce a la hoca. li 
plancton y los detiitos son captuntdos p<* 
esta coniente, y son llevados por los cilios 
liacia la boca. Li ano es dorsal respeeto a 
la boca. esta fucra del lofoforo y lienca 
catla lado un nefrklioporo (Figura 23-1) 
Cuando la corrienie de agua abandona <2 
lofoforo, pasa sobrc el ano y los nefridio- 
poros. con lo que los desechcxs .son expul- 
sados al exterior. Los cilios de la region 
esiomaca! del tul>o digestive) en l coniri* 
buyen al iransporte de los alimentos. 

I At pa ret 1 del cuerpo esta lomiada por 
eulicula, epidermis y musculalura longi- 
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tudinal y circular. Ill protocele es una 
pequena cavidad en el interior del epis- 
toma: se conecta con el mesocele a lo 
largo de los (ados del epistoma. L~n tabi- 
quesepara el mesocele del metaceie. Los 
foronideos lienen un sistema cerrado de 
vasos sanguineos contrSctiles, pero no 
existe un coraz6n propiamcnte dicho; la 
sangre. de color rojo, contiene hemoglo¬ 
bins en el interior de eritrocitos nuclea- 
dos. Hay un par de metanefridios. De un 
anillo nervioso salen nervios hacia los 
tentaculos y la pared del cuerpo; en la 
epidermis hay una fibra motora gigante 
y un plexo nervioso epidermico. que 
inenan tanto a la pared del cuerpo como 
a la epidermis. 

Hay especies de foronideos nionoi- 
cos (la mayoria) y dioicos. aunque se 
conoce al menos una especie con repro¬ 
duce ion asexual. La segmentacion del 
huevoes radial e indetemiinada. El celo- 
ma se forma de modo enterocelico, aun¬ 
que muy modificado. pero el blastoporo 
dalugar a la boca. La larva, nadadora, es 
ciiiada y de vida libre: recibe el nombre 
deactinotroca v sufre una meramorfosis 
para dar lugar al adulto, que cae al fondo, 
segrega un tubo y se hace sesil. 

Pbon) 1 lops is ca liforn ica , dc color ana- 
ranjado y gran tamano (hasta 30 cm de 
longitud), vive a lo largo de la costa oeste 
delos L st ad os I’nidos. Pboronis arebi- 
tectacs de menor tamano (unos 12 cm 
de longitud). es propio de las costas atlan- 
fas v tiene una distribution muy amplia. 

Filo Ectoproctos 
(Briozoos) 

Los ectoproctos (G. ektos. fuera + prok- 
tos, ano) son cornunmente llamados brio- 
[ zoos, o animales musgo (G. biyon, 
I musgo + zoon. animal), terminexs que ori- 
ginalmente tambien abarcaron a los 
endoproctcxs. Sin embargo, dado que los 
I endoproctos son pseudocelomados y tie- 
nen el ano situado entre la corona de ten¬ 
taculos, no pueden clasificarse junto a los 
ectoproctos que. como los demas lofo- 
I forados son eucelomados y tienen el ano 
fuera de la corona de tentaculos. Algu- 
nosautores continuan utilizando el nom¬ 
bre -briozoos**. pero excluyen del grupo 
a los endoproctos. 

De las aproximadamentc* *1000 espe¬ 
cies de ectoproctos. muy pocas miden 



Figura 23-2 

Pequena porcidn de una colonia dulciacuicola de Plumatella (filo Ectoproctos), que crece 
en las caras ocultas de las rocas. Estos pequenos individuos desaparecen dentro de sus 
zoecios quitinosos cuando se les molesta. Los estatoblastos son c^psulas resistentes que 
contienen cdlulas germinativas. 


mas de 0.S mm de longitud. Todas son 
acuaticas. tanto marinas como de agua 
du Ice, y habitan en aguas poco prof un- 
das. Salvo pocas excepciones, forman 
colonias. Los ectoproctos ban tenido un 
gran exito biologico: se ban encontrado 
formas fosiles en gran cantidad clesde el 
periodo Ordovicico. Actualmente. las for¬ 
mas marinas explotan todo tipo de super¬ 
ficies, como conchas, rex-as. grancics algas 
pardas, raices de manglares y cascos de 
barcos. 

Cad a miembro de la colonia vive en 
una pequena camara denominada zoe- 
cio. seeretada porsu epidermis (Figura 
23-2). Cada individuo o zooide esta for- 
mado por un polipido que captura e 
ingiere el alimento y un cistido en forma 
de caja. El polipido esta formado por el 
lofoforo, el tubo digestive), la musculatu- 
ra y los centros nerviosos. El cistido es la 
pared del cuerpo junto con el exoesque- 
leto segregado por ella. Este exoesquele- 
to o zoecio puede ser gelatinoso, quiti- 
noso o calcareo segun las especies. y 
tambien es posible que este impregnado 
por arena. Su forma puede ser de vaso. 
de caja, oval (Figura 23-3A) o tubular. 

Algunas colonias originan incrusta- 
ciones calcareas sobre algas. conchas o 
rocas; otras forman praderas o desarro- 
llan colonias arborescentes erectas y rami- 
ficadas que recuerdan a las algas (Figura 
23-3B). AJgunos ectoproctos se pueden 
tomar facilmente por hidroideos, pero se 
distinguen bien al microscopic) porque 


poseen un ano (Figura 23-2). En algunas 
especies de agua dulce los individuos 
nacen de estolones finamente ramifica- 
dos, quo forman delicados dibujos en las 
superficies inferiores de las rocas y de las 
plantas. Otros ectoproctos de agua dulce 
estan embutidos en gruesas masas gela- 
tinosas. Aunque los zooides son dimirui- 
tos, las colonias pueden tener mas de un 
metro de anchura (Figura 23-4) y las for¬ 
mas erguidas alcanzar mas de 30 cm de 
altura. Los ectoproctos de agua dulce 
desarrollan a veces colonias semejantes 
a musgos sobre los tallos de las plantas 
o en las piedras, generalmenie en estan- 
ques o charcas poco profundos. Son 
ca paces de deslizarse lentamente sobre 
los objetos en los que se encuentren. 

El polipido vive una existencia pare- 
cida a la de un nnineco de caja de sor- 
presa, saliendo para comer y retrayen- 
dose en su pequena camara. que muchas 
veces tiene una fin a ta pad era (operculo) 
que cierra para protegerse. Para extender 
la corona de tentaculos se contraen cier- 
tos musculos que aumentan la presion 
hidrostatica en la cavidad del cuerpo. con 
lo que se empuja al lofoforo al exterior. 
Otros musculos pueden contraerse y 
retraer la corona, para su protection, con 
gran rapidez. 

El lofoforo liende a hacerse circular 
en los ectoproctos marinos (Figura 23- 
5A) y en forma de V en las especies de 
agua dulce (Figura 23-5B). Cuando come, 
el animal extiende el lofoforo y dispone 
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Figura 23-3 


Coionias de ectoproctos marinos. A, Los 
zooides estan extendidos en esta colonia 
de TriphyHozoon sp. B, Reteporelia graffei 
forma coionias erguidas y ramificadas. 



Figura 23-4 

Restos del esqueleto de una colonia de 
Membranipora, un ectoprocto marino 
incrustante. Cada pequeno zoecio ovalado 
es el antiguo alojamiento calcareo de un 
ectoprocto diminuto. 



It 


Figura 23-5 

A, Lofoforo ciliado de Electra pilosa, un ectoprocto marino. B, Plumatefla repens , un briozoo 
(filo Ectoproctos) de agua dulce. Crece en la cara oculta de piedras y vegetacion en lagos, 
estanques y arroyos. 


I os tentaculos en forma de embuclo. Los 
cilios de los tentaculos dirigen el agua 
hacia el embudo y la expulsan entre los 
tentaculos. Las paitieulas alimenticias son 
capturadas por los cilios y dirigidas hacia 
la lx)ca por la succion de la faringe mus- 
cularizada y por la accion de los cilios 
faringeos. Las purliculus desechadas pue- 
den ser expulsadas medianle la inversion 
del batido ciliar o por la retracci8n de los 
tentaculos, o bien de todo el lofoforo. en 
el zoecio. La digestion en el tube diges¬ 
tive) en forma de IJ puede ser extrace] u- 
lar para las protein as v fee u las, e inlra- 
celular pam las grasas. 

Carecen de organos respiratorios, cir- 
culatorios y excretores. El intercambio 
gaseoso se produce a traves de Ja super- 
ficie corporal, y como toclos los ecto¬ 
proctos son de pequeno tamafto. el liqui- 
clo celomatico es suficiente para el 
transpose interno. Los celomocitos cap- 
turan y almacenan las sustancias de dese- 
cho. Hay una niasa ganglionar y un ani- 
llo nervioso que rodea a la faringe, pero 
carecen de organos de los sentidos. HI 
celoma esta dividido por un mesenterio 
en un mesocele anterior o celoma lofo- 
foral y un gran metacele posterior. El pro- 
tocele y el epistoma aparecen solo en los 
ectoproctos de agua dulce. Hay poros en 
las parades entre zooides contiguos, que 
permiten el intercambio de materiales por 
medio del fluido celomatico. 


La mayor pane de las coionias estan 
constituidas por individuos iguales, pero 
tambien se da el polimorfismo. I n tipo 
de zooide modificado recuerda al pico 
de las aves, y sirve para ex pulsar los 
pequenos organismos que invacien \ 
ensucian la colonia. Otro tipo posee una 
larga espina (|ue se eriza. rechazando las 
parriculas extra Ans. 

La mayoria de los ectoproctos son her¬ 
nia froditas. Algunas es pedes liberan sus 
huevos en el agua de mar. pero casi todis 
los incuban. algunas en el celoma y otras 
en el exterior, en lo que se clenomina la 
ovicela. que es un zooide modificado en 
cuvo interior se desarrollan los emhrio- 
nes. La segmentacidn es radial, pero apa¬ 
rt* nteinente determinada. Se sal)e poco 
acerca de las clerivaciones del mesoder- 
mo, pero no hay evidencia de caracteres 
protostomos. Las laivas de las especies no 
incubantes tienen un tubo digestive) fun- 
cional. y nadan errantes durante algunas 
meses; las larvas de las especies incu¬ 
bantes no se alimentan, y se fijan al fondo 
tras una breve existencia nadadora. La 
union al sustrato se realiza por medio de 
mucopolisacariclos y proteinas secretados 
por un saco adhesivo, tras lo que sufren 
la metamorfosis hasta el esiado adulto. 

Los ectoproctos se reproducer! ase- 
xualmente por gemacion. formando coio¬ 
nias. Los ectoproctos de agua dulce pre¬ 
sent n un tipo de gemacion especial que 
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Figura 23-6 

Estatoblasto de un ectoprocto de agua 
dulce, Cristatella. Este estatoblasto tiene 
aproximadamente 1 mm de di&metro y 
presenta espinas terminadas en ganchos. 


produce estatoblastos (Figura 23-6), cap- 
suhis resist cures y duras que conlienen 
una masa tic celulas gcrminativas. Los 
estatoblastos sc forman durante cl vera- 
nov el otono. Cuando la colonia mucrc 
a! final del otono, los estatoblastos que- 
dan libres, y en la siguiente primavera 
dan lugar a nuevos polipidos y, even- 
tualmente. a nuevas colonias. 

Filo Braquiopodos 

Los braquiopodos (G. bruchion, brazo + 
pous. pocios. pic), o conchas lampara. son 
ungmpo muy antiguo. Aunquc hay unas 
325 especies actuates, se ban descrito 
unas 12 000 especies fosiles. que flore- 
deron en los mares del Paleozoico y del 
Mesozoico. Las formas actuates ban cam- 
biado muy poco respecto a las prim it i- 
vas. Lingula (L. lengua) (Figura 23-7A) es 
probable me nte cl mas antiguo de estos 
•fosiles vivientes>\ ya que ba sobrevivido 
practicamente sin cambios descle el Ordo- 
vicico. Las conchas de los braquiopodos 
mas modernos miden entre 5 y 80 mm 
delongitud, pero algunas formas fosiles 
alcanzaron los 30 cm. 

Los braquiopodos son marinos. ben- 
tonicos y sesiles, con preferenda por 
aguas poco profundus en su mayoria. 
pxternamente, los braquiopodos recuer- 
dan a los moluscos bivalvos por sus dos 
valvas calcareas, secretadas por cl manto. 
De hecho, hast a mediados del s. xix se 
dasilicaban entre los moluscos. v su nom- 
bre. cjue significa «brazo-pie» hace refe¬ 
renda a los hrazos del lofoforo, que se 



Lingula Terebratelia 

(inarticulado) (articulado) 

Figura 23-7 

Braquiopodos. A, Lingula , un braquiopodo 
inarticulado que vive normalmente en una 
galena. El pedunculo contracts puede retraer 
el cuerpo en la galena. B, Terebratelia, un 
braquiopodo articulado. Las valvas tienen un 
sistema de articulacion de dientes y fosetas, 
y un corto pedunculo sale por la valva 
correspondiente para anclar al animal al 
sustrato. 

creia homologo del pie de los moluscos. 
Sin embargo, tienen una valva dorsal y 
otra ventral, mientras que los bivalvos tie¬ 
nen valvas laterales, derccha e ixquierda, 
y ademas, a difcrencia de los bivalvos, la 
mayoria dc los braquiopodos estan fijos 
al sustrato directamcnte o por medio de 
una prolongation flexible clcnominada 
pedunculo o pcdiculo. Algunos. como 
Lingula, viven en galerias verticales en la 
arena o el fango. Tienen musculos para 
abrir o cerrar la valvas y para el movi- 
miento del pedunculo y los tentaculos. 

En la mayoria de los braquiopodos, la 
valva ventral (peduncular) es un poco 
mayor que la valva dorsal (braquiai), y su 
extremo se prolonga en forma de un 
corto pico punriagudo y perforado por el 
que sale el pedunculo (Figura 23-7B). Hn 
muchos cases, la valva peduncular tiene 
una forma similar a la de las antiguas lam- 
paras de aceite de Grecia y Roma, tan to 
t[iie los braquiopodos se dieron en llamar 
conchas lampara» (en ingles «lamp-sbell»). 

Hay dos clases de braquiopodos, se- 
gun la estructura de la concha. Las val¬ 
vas de los articulados estan unidas por 
una charnela con dientes que encajan 
en fosetas, como sucede en Terebrate¬ 
lia (L. terebmtus , perforacion + el la, sufi- 
jo diminutivo); las de los Inarliculados 
carecen de charnela y permanecen uni¬ 
das sola me nte por musculos, como suce¬ 
de en Lingula y Glottic!ia (G. glottidos , 
glotis). 


El cuerpo ocupa solamente la zona 
posterior del espacio entre las dos valvas 
(Figura 23-8), y la pared del cuerpo se 
extiende formando los lobulos del manto, 
que segregan v tapizan la concha. Hn la 
cavidad anterior del manto se aloja un 
gran lofoforo en forma de herradura, con 
largos tentaculos eiliados que utilizan para 
la respiraciOn y la alimentacion. Corrien- 
tes de agua producidas por cilios intro- 
ducen partial las de alimento entre las 
valvas y sobre el lofoforo. Dichas parti¬ 
al las son envueltas en moco en los ten- 
laculos y rransportadas por los surcos 
eiliados a lo largo de los hrazos del lofo¬ 
foro hasta la boca. Las particulas no de- 
seadas son rechazadas hacia los lobulos 
del manto y expulsadas al exterior por 
corrientes cilia res. Los detritos organicos 
y algunas algas, a I parecer, son sus luen- 
tes primarias de alimenios. HI lofoforo de 
los braquiopodos no solo puede crear 
corrientes alimentarias, sino que tambien 
parece capaz de absorber directamente 
los nutrientes disueltos en el agua. 

No hay cavidad en el epistoma de los 
articulados. pero en los inarriculados hay 
un protocele en el epistoma, que comu- 
nica con el mesocele. Como en los orros 
lofoforados, el metacele posterior aloja 
las visceras. Hay uno o dos pares de 
nefridios que se abren en el celoma y 
desemlxx'an en la cavidad del manto. Los 
celomocitos, con las particulas de dese- 
cho capturadas, son expulsados al ex¬ 
terior por los nefridios. HI sistema circu- 
latorio es abierto, con un corazon 
contractil. El lofoforo y el manto son las 
principales zonas de intercambio gaseo- 
so. Tienen un anillo nervioso con un 
pequerio ganglio dorsal y otro ventral 
mas grande. 

Los sex os son se para dos y las gona- 
das pares descargan los gametes a traves 
de los nefridios. En la mayoria, la fecun- 
dacion es externa, aunque algunas espe¬ 
cies incuban sus huevos v jovenes. 

La segmentacion es radial, v la forma- 
cion del mesodermo y el celoma es ente- 
rocelica al menos en varies braquiopodos. 
El blastoporo se cierra. pero su relacion 
con la boca no esta clara. En los articula- 
dos, la meiamorfosis de la larva se pro¬ 
duce tras fijarse esta al sustrato media nte 
el pedicelo. En los inarliculados, los indi- 
viduos jovenes recuerdan a un braquio- 
podo diminute, con el pedunculo enro¬ 
ll ado en la cavidad del manto. En estos 
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Figura 23-8 

Filo Braquibpodos. A, Un braquidpodo articulado (seccidn longitudinal). B, Corrientes respiratorias y alimentarias. Las flechas grandes 
sefialan el flujo de agua sobre el lofoforo; las flechas pequenas indican el movimiento del alimento hacia la boca a lo largo del surco ciliado 


no existe mctamorfosis. Cuando la larva 
se asicnta, cl pedunculo se fija al sustrato 
y comienza la existencia del adulto. 

Filogenia y 

RADIACION ADAPTATIVA 

La posicion filogenetica de lo.s lofofora- 
dos ha si do objeto de grandes contro- 
versias y debates, A veccs sc ban consi- 
dcrado protbstomtxs con varios caractcres 
dc deuterostomos, y otras deutcrostomos 
con ciertos rasgos de protostomos. Brus¬ 
ca y Brusca* consideran que son abru- 
madoras las evidcncias para considcrar- 
los un gmpo monofiletico dcntro dc los 
deutcrostomos. La prcscncia cn todos 
ellos dc un lofoforo es una sinapomorlta 
cxclusiva. Otras caractcn'sticas, como cl 
tulx) digestivo cn forma dc Li. los meta- 
nefridios (cxccplo cn cctoproclos), y la 

‘ Brusca. R, C., and G. J, Brusca 1990. Invertebrates. 
Sunderland. Massachusetts. Sianuer Associates. Inc. 


tend end a a segregar cnvuellas ext cm as, 
pueden ser homologas dcntro del grupo. 
pero son convergcntes con muchos otros 
taxoncs. 

lai division del celoma en tres paries 
(trimctamcrico o tripaitito) es un rasgo 
que comparte con otros deutcrostomos. 
pero algunos autorcs rcc ionics cuestionan 
la naturalc/a trimctamcrica y las hom< Ba¬ 
glas del celoma cn algunos lofoforaclos 
(por cjcmplo, si cl espacio cn el cpi.sto- 
ma dc los braquiopodos inarticulados es 
un protocele. o si cl mcsocclc y el meta- 
celc de los braquiopodos son homologos 
a los correspondientes de otros lofofora- 
dos, o si cl celoma dc los cctoproclos es 
homologo ;tl dc los braquiopodos y foro- 
nidcos). Id blastoporo da lugar a la lx>ca 
en los foronidcos, y la segmentation en 
los cctoproctos cs determinadu. Sus lar¬ 
va* sc han considerado cn cl pasado 
como trocoforianas, aunque la semejan- 
za con la trocofora dc los anclidos y los 
moluscos no cs estrecha. Am. mucstran 


algunos caractcrcs dc protostomos. y para 
otros fa I tan evidcncias concluyentes. 
Hyman sugirio que los deutcrostomos 
podian habersc separado dc la lincudc 
los protostomos a traves dc un antmsor 
dc tipo lofoforado. Brusca y Brusca con- 
cluyen que, si bicn los lofoforaclos han 
dcrivado dc un anccstro comun, sus rda- 
cioncs son demasiado incicrtas como para 
consiruir un claclograma. 

'lodos los lofoforados son fill rath >res. 
y gran pane dc su diversification evolu* 
tiva se ha visto limilada por ello. Lns 
tubos dc los foronklcos vailan dc acuer- 
do con sus habitat. Muchas adaptations* 
dc los cctoproclos parecen cstar relacio- 
nadas con la miniaturizacion dc los Z(x>i- 
dcs y la formation dc las colonias. Varios 
cctoproctos ticiulcn a consiruir sus exo- 
cs(|iielctos protcctorcs de quitina o gela- 
lina, impregnada o no con calcio y arena, 
bis variacioncs dc los braquiojxxJos estan 
rclacionadas principalmcntc con sus con¬ 
chas y lofoforos. 


Resumen 


1a)s foronidcos, los cctoproclos y los braquio- 
podos present an un lofoforo, o corona dc ten- 
taculos ciliados alrcdcdor dc la Ixn a pero no 
del a no, que conticne una prolongacion del 
inesocele. Son sesiles en estado adulto, tienen 
un mho digestive) en forma de U y una larva 
nadadora. Las funciones del lofoforo son re.s- 
piratonas y alimentieias. creando con sus cilios 
una corrienie de agua cuyas paiiiculas filira. 

lx)s foronidcos son los lofotonidos menus 
commies: viven en tubos en aguas costeras 
pcx’t) profundus. Id lofoforo se exlicndr luera 
del tuho para alinientarse. 


Los cctoproclos son abundantes cn los 
hahilai niarinos, dondc viven sobre diversos 
sustratos sumergidos; un cierto numero de 
espeeies son cornunes en aguas dulccs, Los 
cctoproctos son colonialcs. y aunque eada 
individuo es bast ante pequeno, las colonias 
tienen genera I menle varios centimetros de dia- 
metro. Cada individuo vive en una camara 
(zoccio), cOnsfiluida por un cxoesqiielclo 
sec ret a do |x>r la epidermis, de naturalcza cal- 
circa. quilinosa o gelatinosa. 

Los bracjuiopt kIos fueron imiy abundun- 
tes en el Puleozoico. pero han \*enido decli- 


nando desile cl principio del Mesozoitu. San 
cucrpos y lofolbros estan cuhiertos por un 
manto, que segrega una valva ventral void 
dorsal (concha), (iencralnicnie se enaicntraj 
unidos al sustrato directamente o mcdianic un 
ped icelo. 

Los lofoforados tienen compartimentos 
celomaticos que corresponded a pa rente- 
monte, a los dc los dcuterosiomos: protoce- 
le. mesocele y metacele. vSu emhriogenesh 
presenta caraciercs rantode protbstonio coino 
de deuterostomo. 
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Cuest i< >na ri< > 

1 ;Que caracteristicas tienen en comun los 
tres filos de lofoforados? iCuales los 
distinguen entre si? 

2. Defina los siguientes terminos: lofoforo, 
zoecio, zooide, polipido, cistido, 
esiatoblastos. 

3. e 'Qu6 caracteres de protostomo presentan 
los lofoforados? ,;Y cuales de 
deuterostomo? 

4. ,;Que compartimentos celomaticos 
poseen los lofoforados? 

5. <Cual es la diferencia en la orientation 

de las valvas de los braquidpodos con 
respecto a la de los moluscos 
bivalvos? 

6. ;Como se extiende el lofoforo de los 
ectoproctos? 
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Avanzado 







Los 

equinodermos 

Filo Equinodermos 


Un diseno para confundir a los zoologos 

La eminente zoologa americana Libbie Hyman describio a los 
equinodermos como «un grupo noble, especialmente disenado 
para confundir a los zoologos». Con una combinacion de 
caracteres que deleitana a cualquier lector entusiasta de la 
ciencia-ficcion. los equinodermos con firman la observacion de 
Lord Byron: 

Extra no, pero cierto; 

porque la verciad es si e nip re ext ran a: 

mas extranet que la ficcion. 

A pesar del valor adaptativo de la bilateralidad para los 
anintales moviles, v de las ventajas de la simetria radial para 
los sesiles, los equinodermos confundieron las normas, al ser 
moviles pero radiales. No puede haber cluda de que 
evolucionaron a partir de un antecesor bilateral, porque sus 
larvas son bi late rales; sufren una espectacular metamorfosis 
liasta un adulto radial, en la que vse produce una reorientacion 
del 90% en el eje corporal. 


Un compartimiento celomatico se ha transformado 
equinodermos en un si sterna vacular acuilero exclusive) 
utiliza la presion hidraulica para poner en funcionamienifl 
una muititud de pequenos pies ambulacrales, utiles pari, 
alimentacion y la locomocion. Un endoesqueleto de oski 
dermicos puede fusionar sus elementos para revestiral 
equinodermo de una armadura, o en algunos cases, qu? 
reducido a estructLiras microscopicas. Muchos 
equinodermos tienen «pinzas» diminutas con aspectoda 
mandibulas (pedicelarioaO repartidas sobre su superfioc 
menudo pedunculadas y a veces equipadas con glandu 
de veneno. 

Esta constelacion de caracteres es unica en el rcinoanin 
y ha definido, pero tambien limitado, el potencial evolwiyal 
los equinodermos. A pesar del enorme esfuerzo investigadd 
desarrollado sobre estos animates, estamos todavia lejosJe 
comp render muchos aspectos de su biologla. ■ 
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Posicion en ei. Keino Animal 

I F.l filo Equiruxlermos (0. echinus 
espinas + derma , piel + at a. 
caraticrizado por> pertcnece a la raiua 
de Ion DcuterAstonios tied rcino 
animal, cuyos represent antes son 
cclomados enterocc liens. Los Dims 
filos tie cste grupo son los 
Quctognaios, los l Irmicordaclos y los 
Cortlatlos. lYimhicn considcrunms 
tomo deuterostomos a los filos 
Lofoforados. Fomnideos. Ecu >p roc I os y 
Braquiopodos. 

1 . Primordialmente. Ins dcutcrnstomns 
presenian un tlesanollo embrionarin 
cornu n: el a no se desarrolla a partir del 
hlastoporo v la boea se forma en un 
lugar (lislinio; el celonia es upa 
invagination del arquenieron 
(cnierocele >; la scgnic*ntaci6n es radial 
e indeterminada y d endomestxlcrmo 
(niesodernio tlerivatlo del endodermo 
o sohre el) se lorma a j>arlir de holsas 
enterr xO litas. 

5 Portanto, los equinexlcrmos. los 
cord ados y los filos i net tores tie 
deuterostomos probablemente se 1 


LOS EQUINODERMOS 

Non animales inarinos entre los quo se 
induyen las esirellas cle mar, las ofiliras, 
loscrizos de mar, los colinmbros tie mar 
v Ins linos mnrinos. Constituyen un gntpo 
important c que se distingue nelamente 
Jc lodos los demas componentes del 
rt-ino animal. Su nomhre liaee referenda 
.t sus proluberancias o espinas externas. 
Indus los represent antes del filo tienen 
un endoesqueieto calcareo. bien en 
forma de placas o const it uitlo por peque- 
hos osiculos tlispersos. 

Lis caracleristicas mas impoitantes cle 
los equinodennos son: 1) el entlocsque- 
Ictoespinoso cle placas, 2) el sistema acuf- 
Icro. 3) los pedicelario.s, i) las branejuias 
dermicas. y 5) la simetria radial o bilate¬ 
ral La simetria radial no es exdusiva cle 
Ins equ inode rmos, pero ningun olro 
^rupo con sistemas cle organos tan com- 
ploios posce e.ste tij'H) de simetria radial. 

Los cquinodermos son un aniiguo 
#rupo cle animales. que se remontan 
lusta el Cambrico. A pesar de su exce- 
lente registro fcisil. su < trigen y evolution 
permaneecn oscuros. Parece claro que 
proceden cle anlepasados bilaterales, ya 


liayan originado a partir cle un 
antece.soi coiniin. No obstante, su 
evolution ha situado a los 
equinodermos en un pi into en que son 
muy cliferentes a cualquier otro gmpo 
animal. 

AJ’ORTACIONES HIOEOGICAS 

I I lay un adjelivo que define muy bien 
a los equinodermos: extra nos. Tienen 
un conjunto unico de caracterisiica* 
(jue no aparecen en ningun olro 
filo. Entre las mas notables se 
encuentran 

a) El sistema cle can ales celumatitos 
del aparato acuifcro derivado de 
un compartimiento celomatico 

b) lil eiuloesqueleto dernuco 
formado por osiculos calcareos. 

c) El sistema hemal uya funt ion 
sigue siendo un misterio, tambien 
encerrado en un compariimienlo 
celomatico. 

cb Li metamorfosis devde las larva* 
bilaterales. hasta los adultos. 
radiales. 


que sus larvas tienen simcTria bilateral, 
pero mas adelante. en el desarrollo. se 
uiclven radiales. Muchos zcxMogo* L iven 
c|tie los primeros equinexlermos eran sesi- 
le.s y que la disposicion radiada file una 
adaptation a esa vida sesil. La hilaterali- 
dad es una adaptation valiosa para los 
animales que se desplazan en una direc- 
t ion tlefinicla, mientras quo la disposicion 
radial supotu* ventajas para los animales 
cuyo medio es igual por todos lados. Por 
eso parece que los equinodermos actua- 
les provieneii de un anlecesor que vivia 
lijc> al fondo mechanic un pedunculo, 
tenia simetria radial y sure os radiales 
(ambulacros) que Servian para la a 1 i- 
meniacion y mantenia hacia arriba el lack) 
oral. Lis formas sesiles fueron muy ahun- 
clantes, pero solo sobreviven hoy en dia 
unas 80 especies, totlas el las de la clase 
Crinoideos. Pxtranamcnie. las condido- 
nes han favoreciclo la supervivencia cle 
sus descend ien.tes cle vida.fibre, aunejue 
aim son tolalmente radiales, y entre ellos 
se encuentran algimos de los animales 
inarinos mas abundantes. No obstante, 
como exccpciones que confirman la regia 
(de que la simetria bilateral es una adap¬ 
tation propia de las formas de vida fibre) 


hay al me nos ires grupos de equintxler- 
mos (dos grupos tie equinoitleos y los 
holoturoideos) que parecen eslar vol- 
viendo a la bilateralidad. 

Los equinodermos carecen de capa- 
citlatl para la osmonvgulacion. por lo que 
es raro cjue se estable/can en aguas salo- 
bres. Se encuentran en todos los oteanos 
del muntlo y a cualquier profundidad. 
tlestle la zona intermarcal a las zonas abi- 
sales. A menutlo. los animales mas con ni¬ 
nes en los mares mas prol undos son los 
equinodermos. Las especies mas abun¬ 
dantes cncontradas en la fosa de las Pili¬ 
pinas (10 Sin m) fueron las holoturias. 
Practicamente todos los equinodermos 
son bentonicos, aunc|ue hay algunas 
especies jxiagicas. 

No se conocvn etjuinodermos parasi- 
los. jx‘ro hay unas pocas csjxxies c<mien- 
sales. Porotra [)arte, otros muchos grupos 
viven en o sobre los etjuinodermos. entre 
los t|ue hay (jue induir a formas para sit as 
o comensalcs de algas. prolozoos, cteno- 
loros. turlx'larios. cirri petit >s. cojxq'xxlos. 
dccapotios. gasieropodos, bivaivo.s, poli- 
quetos, petes y otros etjuinodermos. 

L xs ;isteix >itleos o esirellas de mar (Pigu- 
ra 2 i-l) habitan normalmenie en diversos 
lipos de font los, a menutlo sobre sujxTfi- 
cies rocosas cl Liras. aunt|Ut* hay numertxsas 
especies cjue viven sobre londos de arena 
o hlantlos. Algunas esjx'cies se alimentan 
de paiTiculas. jxto muclias otras son depre- 
dadoras tjue capluran presas sesiles o 
sedcniarins. ya que las pitlpias esirellas tie 
mar son relativamente lentas. 

Los ofitiroideos (esirellas fragiles o 
esirellas seipentiformes. Pigura 2-4-11) son 
los equinodermos mas activos. movien- 
tlose por la action tie sus brazos mas cjue 
j)or la tie mis j)ies ambulacrales. (Jnas 
pocas especies son capaces cle natlar y 
otras tie excavar. Pueden ser carroncros. 
ranioneatlores, liltradores o alimentarse 
cle detritos. Algunos son comensalcs tie 
grandes esponjas, en cuyos canales jme- 
den vivir en gran numero. 

La holoturias o cohombros cle mar 
(Pigura 2q-21 ) son. por lo general, muy 
abundantes en todos los mares. Muchas 
especies se encuentran sobre la arena o 
en fondos de detritos, entre los que se 
cnmascaran Pn comparation con los otn>s 
etjuinodermos, las holoturias estan muy 
alargadas segun el eje oral-aboral. Pstan 
orientadas tie forma cjue este eje queda 
mas o menus parulelo al sustrato y el ani- 
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Figura 24-1 

Algunas estrellas de mar (clase 
Asteroideos) del Pacifico. A, La estrella 
almohadon Pteraster tesseliatus puede 
producir cantidades increfbles de moco si 
es molestada, presumiblemente como 
reaccibn de defensa. B, La estrella de 
cuero Dermasterias imbricata carece de 
espinas y se alimenta de anbmonas de 
mar. C, Pentagonaster duebeni t del 
arrecife de la Gran Barrera, es de brillantes 
colores rojo y naranja. D Crossaster 
papposus , una de las estrellas sol, se 
alimenta de otras estrellas de mar. 


CaRACTF.RIST1CAS DF.I. 

FILO EQUINODERMOS 

1 Cuerpo sin scgmcntar (no 

meiamerico) con simetria radial 
pcntamcra: cuerpo redondeado, 
ciltndrico o en forma dc estrella. con 
cinco o mas areas radiales o 
ambulacndes que alternan con areas 
interambulacrales. 

2. Sin cabcza ni cerebro; pocos 
organos de los sentidos especializados; 
sistema sensorial con organos lactiles. 
quimiorreceptores. pies ambulacniles. 
tentaculos (erminales, fotorreceptores 
y estatocistos. 

3. Sistema ner\ ioso con un anillo 
circumoral y nervios radiales. 
Normalmente, con dos o ires sistemas 
de reticules nerviosos. local izados a 
distintas profiindidades en el cuerpo 
con diferente desarrollo en los 
distintos grupos. 

i. F.ndoesqiielelo de osictilos 

calcareos dermlcos i on espinas o 
de espiculas calcareas en la dermis: 
recubieno por una epidermis (en la 
mayoria de el los ciliada); con 
pedicelarios (en algunos). 

5 Un aparato acuifero de origen 
celomatico. que sobresale de la pared 
del cuerpo como una scrie de 
expansiones parecidas a lentaculos 
i podios o pics ambulacrales ) que se 
extienden jx>r la presion del liquido 
que contienen; normalmente 
present;!n una abertura hacia el 
exterior ( niadreporito o liidroporo). 

6. La locom<xi6n puede ser por pies 

mal t|tieda ttimbaclo sobre un ilanco. La 
mayoria son siiS|x k nsivoras o detririvoras. 

Los equinoideos o erizos de mar (Figu¬ 
ra 2-i-16) estan adaptados a la vida en los 
fondos oceanicos y casi siempre mantie- 
nen su cara oral en contacto con el sus- 
trato. Los erizos «regulares» prefieren fon- 
dos duros, pero los «dolares de arena” y 
erizos acorazonados (erizos «irregulares») 
se encuentran normalmente en la arena. 
Los erizos regulares, cjue presentan sirne- 
tria radial, se alimentan principalmentc de 
algas y detritos, mientras que los irregu- 
lares, que tienden a (a simetria bilateral, 
ingieren pequenas particulas. 

Los crinoideos (Figura 24-26) exlien- 
den sus brazos como los petalos de una 
flor y se alimentan del plancton y de par¬ 
ticulas en suspensidn. La mayoria de las 


ambulacniles. por el movimiento de 
las espinas o por el de los brazos, que 
salen de un disco central. 

7. FI aparato digestivo suele ser 
completo; axial o con varias vueltas; 
en las ofiuras falta el ano. 

8. Fxtenso celoma que forma la cavidad 
perivisceral y la del aparato 
acuifero. 

9. Sistema sanguineo (sistema hemal) 
muy reducido, que tiene un pequeno 
o nulo papel en la circulacidn y que 
esui rodeado por prolongaciones del 
celoma (senos perihemalesi. la 
circulacion principal de los liquidos 
corporates (liquido celomatico) se 
realiza mediante los cilios del 
jxmtoneo. 

10. Kespiraci6n por branquisis dermicas, 
pies ambulacniles, arboles 
respiratorios (holoturoideos) o 
mediante sacos especializados 
< bursas) (ofiuroideos). 

11 Sin organos excretores 
12. Sexos separation (excepto unas pocas 
especies que son hermafroditas) con 
grandes gonadas, una sola en los 
holoturoideos, pero multiples en la 
mayoria; conductors sendllos, sin 
aparato copulador desarrollado ni 
esmicturas sexuales secundarias; la 
fccundacibn suele ser externa; algunos 
incuban sus huevos. 

13- Desarrollo mediante larvas 

hi late rales de vida libre (algunas con 
desarrollo directo): metamorfosis hasta 
las formas subadulta o adulta. 

14. Gran jxxJer de autotomia y 

regeneraci6n de las partes pertlidas. 

especies actuates se independizan desu 
pedunculo en la fuse adulta. pero no obs¬ 
tante. se mantienen la mayor parte del 
tiempo sujetos al sustrato por medio de 
unos apendices aborales denominados 
cirros. 

Los zoologos, que siempre han consi- 
derado atrayentes las estructuras y los 
mcxlos de vida de los equinodermos, pue- 
den compartir esa fascinacion con cual- 
quier espectador asombrado por la belle- 
za de su simetria, a menudo incrementada 
por brillantes coloies, Muchas especiesson 
grisaceas, pero otnts son anaranjadas. rojas, 
purpuras, azules y. a veces, abigarradas 
Debido a su estructura espinosa. los 
equinodermos no son presa facil de otros 
animales, excepto de otros equinoder¬ 
mos (estrellas dc mar), aunque algunos 
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peces tienen dientes duros y otras adap- 
taciones que les permiten alimcntarse de 
ellos. Unos pocos mamiferos, como por 
ejemplo, los otarios, se alimenian de eri¬ 
zos de mar. En algunas partes del mundo, 
el hombre come las gonad as de los eri¬ 
zos. tanto crudas como guisadas en sn 
propio caparazon. El tie pang, pared del 
cuerpo curada de ciertas holoturias de 
gran lamafto, se considera como un boca- 
doexquisito en algunos paises orienla- 
les. Es nuiy nutritivo* casi el 50% son pro- 
teinas facilmente digeribles, y se dice qne 
da un sabor delicioso a las so pas. 

Liis estrellas de mar se alimentan prin¬ 
cipal men le de moluscos. cmstaceos y otros 
invertebrados. En algunas areas cnmplen 
un import ante pa pel ecologico, a l ser los 
principales dep red ad ores en ciertas cornu - 
nidades. El principal impacto economico 
loejercen sobre los criaderos de ostras y 
almejas. Una sola estrella pnede comerse 
mas de una docena de ostras o almejas dia- 
riamente. Para liberal* los buncos de maris- 
co de estas plagas se echa cal en las areas 
enque son abnndanles. La cal daria la deli- 
cada membrana epidermica. destruyendo 
las branc|uias dermicas y, en definitiva, a I 
animal mismo. Desgraciadamente. otros 
invertebrados de cuerpo blando tambien 
se ven a fee tad os, aunque durante el pro- 
ceso, las ostras mantienen sus valvas cerra- 
das hasta C[ue desaparece la cal. 

Los equinodermos se ban utilizado 
mucho para experimentos embriologicos. 


ya que sus gametes son generalmente 
abundances y faciles de recoger y mani- 
pular en el laboratorio. con lo que los 
investigadores pueden seguir su desarro- 
llo embrionario con gran exactilucl. Sabe- 
mos mas acerca de la biologia molecular 
del desarrollo de los erizos de mar que 
de ningiin otro desarrollo embrionario. La 
partenogenesis artificial se descubrio por 
primera vez en los huevos de los erizos 
de mar. en los que se ha comprobado que 
tratan doles con agua de mar hipertonica 
o sometiendolos a otros estimulos dife- 
rentes, se podia inducir el desarrollo sin 
la p resend a de espermatozoides. 

Clash Asteroideos 

Auncjne las estrellas de mar no se consi- 
deran como los equincxlermos aauales mas 
primitives. presentan los caracteres basicos 
de la estructura general del grupo. y son 
faciles de conseguir. Por ello seran las esiu- 
diadas en primer lugar. para clespues 
comentar las principales diferencias cjue 
con el las muestran los restantes grupos. 

Las estrellas de mar son abundantes 
en las playas. donde se pueden agrupar 
buen numero de ellas sobre las rocas. A 
veces se adhieren a estas tan tenazmente 
({lie es dificil desprenderlas sin arrancar 
nuichos de sus pies ambulacra les. Tam¬ 
bien viven en fondos arenosos o Iango- 
sos y en los arrecifes de coral. A nienudo 
son de colores brillantes, y su tamafio varia 


desde tin centimetro de diametro hasta 
aproximadamente un metro. Asterias (G. 
as ter os, estrella) es uno de los generos 
comunes de la costa este de los Esiados 
Unidos v se estudia con frecuencia en los 
laboratories de zoologia. disaster (G. pisos, 
guisante + as Zeros, estrella) es frecuente 
en la costa oesie de los Estados Unidos, 
al igual (pie Derm asterias (G. dermal os, 
piel. cuero + asteros, estrella). la estrella 
de mar de cuero (Eigura 24-IB). 

Forma y funcion 

Caracteres externos 

Las estrellas de mar tienen un disco cen¬ 
tral del que salen unos brazos (radios) 
terminados en punta. El cuerpo es. hasta 
cierto pun to. a plana do, flexible y esta 
recubierto por la epidermis, ciliada v pig- 
inentada. La i*)oca esta en el centre de la 
cant inferior o cara oral, rodeada por una 
membrana peristomial blanda. Un ambu- 
lacro (L. ambulacrum, camino o aveni- 
da abierto, flanqueado por arboles) o 
area ambulacral se dirige desde la boca 
por la cara oral de cada brazo hasta su 
extreme. Las estrellas tienen nonnalmente 
cinco brazos. aunque algunas tienen mas 
(Eigura 24-ID), y hay tantas areas ambu- 
lacrales como brazos. A lo largo de la 
cara oral de cada brazo hay un surco 
ambulacral, bordeado por filas de pies 
ambulacrales (podios) (Eigura 24-2), 



Figura 24-2. 

Anatomia externa de un asteroideo. A, Vista aboral. B, Vista oral. 
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Figura 24-3 

A, Anatomia interna de una estrella. B, Sistema vascular acuifero. Los podios penetran entre los osiculos. (En Asterias no aparecen 
vesiculas de Poli.) C, Seccion transversal de un brazo a nivel de las gonadas, en el que se aprecian los surcos ambulacrales abiertos. 


que a su vez estan protegiclos por espi¬ 
nas moviles. En el centro de cada surco 
ambulacral se puede observar un nervio 
radial (Figura 24-30, entre las hileras de 
pies ambulacrales. Este nervio esta situa- 
do muy superficialmente, cubierto sola- 
mente por una delgada epidermis. Por 
debajo del nervio hay una prolongacion 
del celoma y el canal radial del a para to 
acuifero, todo ello por fuera de los osi¬ 
culos subyacentes (Figura 24-30. En las 
otras dases de equinodermos actuales, 


excepto en los crinoideos, estas estruc- 
tliras estan recubierlas por osiculos o por 
otros lejidos dermicos; por ello, se dice 
que los surcos ambulacrales de los aste- 
roideos y crinoideos son abiertos , y los 
de los otros grupos, cerrados. 

La su peril cie a bora 1 norma lmente es 
nigosa y con espinas, aunque en muchas 
especies las espinas estan aplastadas y la 
superficie presen la un aspecto liso (Figu¬ 
ra 24-10. Rcxieando las bases de las espi¬ 
nas hay grupos de pcquenos pedicela- 


rios en forma de pinza, provistos de 
pequenas valvas que se mu even por 
medio de musculos (Figura 24-4). Ayu- 
dan a mantener la superficie del cuerpo 
lib re de residuos, a proteger las pa pubs 
y algunas veces a capturar el alimento 
Las pa pul as (branquias dermicas) son 
pequenas eva gin a clones blandas de la 
cavidad celomatica, recubiertas solamente 
por epidermis y con una capa interna de 
peritoneo; hacen saliente hacia el exte- 
rior por los espacios que cjuedan entre 
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Figura 24-4 

Pedicelarios de estrellas de mar y erizos de 
mar. A, Pedicelario en forma de pinza de 
Asterias. ByC, Pedicelarios en cizalla de 
Asterias\ el tamano con respecto a la espina se 
muestra en B. D, Pedicelario tridcictilo de 
Strongyiocentrotus. F, Superficie aboral, 
aumentada varias veces, de la estrella 
Pycnopodia helianthoides. Se ven los largos 
pedicelarios, asf como los grupos de 
pedicelarios mas pequenos alrededor de las 
espinas. Tambidn se observan papulas, de 
paredes muy delgadas. 


los osiculos y estan relacionatlas con la 
respiracion (Figura 24-3C, y 25-4F). En la 
cara aboral se encuentran tambi£n el 
poco visible ano y el madreporito (Figu¬ 
ra 24-2A), una placa perforada de forma 
circular que comunica con el a para to 
acuifero. 

Endoesquelelo 

Por debajo de la epidermis de las estre¬ 
llas de mar hay un endoesqueleto meso- 
dermico forma do por pequenas placas 
calcareas, u osiculos. unitlas entre si por 
el tejido conjuntivo. De estos osiculos 
nacen las espinas y tuberculos, que son 
los responsables de la superficie espino- 
sa. Los osiculos estan perforados por una 
red de espacios, generaImente ocupados 
por fibras y celulas dermicas. Esta red 
interna se denomina estereoma (Figura 
24-23) y es exclusiva de los equinoder- 
mos. 


Los mu sen los de la pared del cuerpo 
mueven las espinas, y pueden cerrar par- 
cialmente el surco ambulacra I inclinando 
sus espinas marginales. 

Celotna, excrecion y respiracion 

Las cavidades celomaticas de las larvas de 
los equinodermos dan lugar a diferentes 
estructuras en el adulto, una de las cua- 
les es un espacioso celoma lleno de liqui- 
do. Kste liquido celomatico, que contie- 
ne amebocitos (celomocitos), baiia los 
organos internos y llega hasta las papu¬ 
las. El intercam bio de gases v la excrecion 
de los desechos nitrogenados, principal- 
mente amoniaco, se producen por difu¬ 
sion a traves de la fina pared de las papu¬ 
las y de los pies ambulacrales. Algunas 
particulas de desecho pueden ser englo- 
badas por los celomocitos, que pueden 
salir a I exterior a traves del epitelio o de 
los pies ambulacrales, o bien las papulas 


cargadas de celomocitos con res id u os 
pueden abrirse por su ext re mo externo. 

Sistema acuifero 

El sistema o aparato acuifero es otro com¬ 
part imiento celomatico y es exclusive de 
los equinodermos. Con el, estos anima- 
les alcanzan un grade de aprovecha- 
mien to de mecanismos hidraulicos mayor 
que ningun otro animal; se trata de un 
sistema de canales y pies ambulacrales 
especializados que, junto con los osicu¬ 
los, ha determinado la evolucion y las 
limitaciones de este filo. En las estrellas 
de mar, las funciones primarias del apa¬ 
rato acuifero son la locomotion y la cap- 
tura del alimento, ademas de la excrecion 
y la respiracion. 

Estructuralmente, el aparato acuifero 
se abre al exterior por pequenos poros en 
el madreporito. El madreporito de las aste- 
roideos esta en la cara aboral (Figura 24- 
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2A) y da lugar a un canal acuifero, el con- 
ducto petreo, que desciende hasta un 
canai anular alredcdor de la boca (Figu- 
ra 24-3B). Los canales radiales salen del 
canal anular, uno por cada brazo en sn 
correspondiente surco ambulacraI. Ado- 
saclos al canal anular bay tambien cuatro 
o cinco pares de pliegues en forma de 
bolsa, los cuerpos de Tiedemann, v entre 
una y cinco vesiculas de Poli (estas vesi- 
culas de Poli faltan en algunas estrellas, 
como en Astencis). Los cuerpos de Tietle- 
mann tienen como mis ion la production 
de celomocitos, y las vesiculas de Poli son, 
aparentemente, reservorios de liquido. 

Una serie de pequenos canales late- 
rales, cada uno con una valvula de sen- 
tido unico, conectan los canales radiales 
con los pies ambulacrales a lo largo de 
los I ados del surco am bul acral de cada 
brazo. Cada pie es un tubo muscular, 
cuyo extremo interno es un saco muscu¬ 
lar izado, la ampolla, que se encuenira 
en la cavidad celomatica general (Figura 
24-3A y C) y el otro extremo Neva gene¬ 
ral mente una ventosa. Algunas cspecies 
carecen de ventosas. Los pies salen a I 
exterior entre los osiculos del surco 
ambulacra L 

El aparato acuifero actiia bidraulica¬ 
me nte, y es un eficaz niecanismo loco¬ 
motor. Las vaIvulas de los canales latera- 
les evitan que el liquido vuelva al canal 
radial. Los pies ambulacra les tienen en 
sus paretles tejido conjuntivo que man- 
tiene la forma cilindrica y el diametro 
relativamente constantes. El liquido es 
impulsado al interior del pie, extentlien- 
dolo, por la contraction de los musculos 
de la ampolla. A la in versa, la contraction 
de los musculos longitudinales del pie lo 
retraen. haciendo que el liquido vuelva 
a la ampolla. La contraction de los mus¬ 
culos de un lado del pie lo doblan hacia 
ese misrno lado. Los pequenos musculos 
del extremo del pie pueden elevar el cen¬ 
tre) del disco terminal, creando un efec- 
to de ventosa cuando el extremo del pie 
se a plica al sustrato. Se ha estimado que 
por la combination de la adhesion por 
moco y de fa suction, un unico pie 
puede ejercer una traction de 25 6 30 g. 
La action ccx>rdinada de todos o muchos 
pies es suficiente para que el animal 
puetla subir por superficies veilicales o 
trepar por las rocas. La capacitlad de per- 
manecer firmemente sujetos al sustrato 
representa una tiara ventaja para anima- 



Figura 24-5 

A, Orthasterias koehferi devorando un bivalvo. B, Se ha dado la vuelta a esta Pycnopodia 
helianthoides mientras se comia un gran erizo de la especie Strongylocentrotus 
franciscanus. Esta estrella tiene entre 20 y 24 brazos y puede llegar hasta 1 m de diametro 
(entre extremos de brazos opuestos). 


les que, en ocasiones, viven en zonas 
batidas por fuertes oleajes. 

En superficies blandas, como el fango 
o la arena, las ventosas no son eficates 
(numerosas espccies que viven en la 
arena carecen de ventosas) y entonces 
util iza n sus pies ambulacra les como patas. 
En esos casos, el animal prog res a 
mediante pasos. La niayoria de las estre- 
1 las avanzan asi sola mente linos pocos 
centimetros por minuto, como por ejem- 
plo, Pycnopodia (G. pyknos, compacto + 
pons, podos, pie) (Figura 24-5B). Cuando 
se les da 1 a vu e 1 ta, I as estre lias ret 11 e rc e n 
sus brazos hasta que alguno tie sus pies 
alcanza ti sustrato y se adhiere a el como 
un ancla; entonces la estrella se vuelve 
lentamente. 

Los pies estan inervados por el si ste¬ 
rna nervioso central (sistemas ectoneural 
e hiponeural. ver adelante). La coordi¬ 
nation nerviosa les permite mover sus 
pies en una sola direccion, aunque no al 
unisono, tie forma que la estrella puede 
avanzar. Si se coita el nervio radial de un 
brazo. los pies de ese bra/.o pierden la 
coordination, aunque continuan funcio- 
nando. Si se corta el anillo neivioso [XTio- 
ral. los pies tie todos los brazos pierden 
la coordination y cesan los movimientos. 

Alimentaci6n y aparato digestivo 

La boca, en la cara oral, conduce a tra- 
ves de un corto esofago a un gran esto- 


mago en el disco central. La parte infe¬ 
rior del estomago (cartliaca) puede salir 
fuera tie la boca mientras el animal se 
esta alimentando (Figura 24-2B), aunque 
unos ligamentos gaslricos impiden una 
extension excesiva. La parte superior 
(pilorica) es mas pequena y comunica 
con los conductos tie un par de ciegos 
piloricos (glandulas digestivas) en 
cada brazo (Figura 24-3A). La digestion 
es principal mente extracelular. aunque 
puetle haber alguna digestion intrace!u- 
lar en los ciegos. Del estomago pilorico 
sobresale a bora l mente un corto intesti¬ 
ne), normal me nte con unos pocos y 
pequenos ciegos in test inales en forma 
tie saco (Figura 24-3A). El ano es incons- 
pieuo, y algunas estrellas carecen tie 
intestino y tic ano. 

Muchas estrellas son carmvoras y se 
alimentan tie moluscos, crustaceos, poli- 
quetos, etjuinotlermos y otros in verte¬ 
bra tlos, y en ocasiones, tie pequenos 
peces. Las estrellas consumen gran 
varietlatl de alimentos. pero niuchas 
presentan unas preferences purlieu la¬ 
res (Figuras 24-5 y 24-6). Algunas se ali- 
mentan de ofiliras, erizos tie mar y dola- 
res de arena, tragantloselos enteros y 
regurgitando despues los osiculos v 
espinas intligeribles (Figura 20-SB) 
Algunas alacan a otras estrellas, y si son 
men ores que su presa. la alacan y 
comienzan a comersela por el extremo 
tie un brazo. 
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Figura 24-6 

A, Estrella corona de espinas Acanthaster pfanci. alimentandose de coral. B, Detalle de un 
brazo de A. planci. Los pinchazos de estas espinas son dolorosos, pues estan provistas de 
glandulas venenosas. 


Desde 1963 sc* red ben cominuas noiicias 
sobrt* el continue incremento en el 
numero de la estrella «eorona de espinas» 
(Acanthasterplanci (G. akcmiha , espina 
+ asteros. estrella, Figura 24-6) y los 
(Janos que produce sobre grandes areas 
de anrecites de coral en el oceano 
Facifico. La «corona de espinas» sc* 
alimerua de polipos de coral, y a voces 
aparece en grandes grupos o «manadas». 
Hay evidencias de oiras «explosiones» en 
el pasado, pero un an memo constante en 
hi frecuencia durante los ultimos 30 anos 
sugiere cpie cienas actividades liumanas 
pueden escar afectando a la estrella. Se 
han hecho intentos para controlar a este 
organisnio, pero resultan muy coslo.sos y 
dedudosa eficacia. La controversia 
iontinua especialmente en Australia, 
donde los medios de comunicacion se 
ocupan profusamente del problema. 

Algunos asteroideos se alimentan 
prindpalniente cle moluscos (Figura 24- 
5A>: algunos, conic) Asferias. son ctepre- 
dadores de almejas y osiras, lo que liene 
implicaciones economicas. Cuando se ali- 
mentan de moluscos, las estrellas se 
arquean sobre su presa, adhiriendo los 
pies ambulacrales a las valvas y tirando 
de cllas de Forma conlinuu, para lo que 
utilizan los pies ambulacrales en relevos. 
como a oleadas. Pueden a si ejercer una 
traccion de aproximadamente 1300 g. A 
la media bora mas o menos, los muscu- 
losaductores del bivalvo se fatigan v rela- 
jan. Cuando las valvas se entreabrcn, la 


estrella extiende la parte inferior (cartlta- 
ca) de su eslomago, insertandola entre 
las dos valvas y envoiviendo las partes 
blanclas del mokisco. Despues cle comer, 
la estrella relrac* su estomago mediante 
la contraecion de sus musculos csloma- 
cales v relajacion de la musculatura de la 
pared del cuerpo. 

A l gun as estrellas se alimentan cle 
pequenas pariiculas exclusivamente o 
como complemento a su diela carnivora. 
El plan cion y otras pariiculas organ teas 
que entran en coniacto con la superfine 
del animal son transpoitadas por los cilios 
cle la epidermis liasta los surcos ambula¬ 
crales y por estos hasta la boca. 

Sistema hemal 

El denominado sistema hemal no esta 
muy bien desarrollado en los asteroideos. 
y su Fund on en el con junto de los equi- 
nodermos no esta muy data. Este sistema 
I leva a cabo una pec ju eh a o nula circu la- 
cion cle liquidos corporates. Es un siste¬ 
ma cle tejidos que se encuentra encerra- 
do en unas lagunas sin paredes propias. 
rodeadas a su vez por olros comparli- 
mientos celomaticos, los senos perihe- 
males (Figura 24-7). FJ sistema hemal 
puede ser utilizado en la distribucion de 
los procluctos digeridos, pero su l uncion 
especifica no se conoce real men te*. 

N. del T. En la traduccion se ha utilizado la 
convencion usual entre los zoologos europeos: senos 
para el sistema perihemal y lagunas para el hemal. 


Sistema nervioso 

Ksta formado por rres unidades distintas 
siuiadas a cliFerentes niveles en el disco y 
en los brazos. FI principal cle estos sisle- 
mas es el sistema oral (ectoneural). For¬ 
mado por un anillo nervioso que rodea 
la boca y un nervio radial principal en 
catia brazo. Parece que coordinu el movi- 
mienlo de los pies ambulacrales. Tambien 
hay un sistema profundo (hiponeural). 
que se presenta como un sistema aboral- 
oral. y un sistema aboral formado por un 
anillo que rodea al ano y nervios radiates 
a lo largo del techo cle los radios. IJnas 
redes nerviosas o plexos nerviosos epi- 
dennicos cornu nican estos sistemas con 
la pared del cuerpo y estructuras anejas. El 
plexo epiclermico coordina las respuestas 
cle la hranquias dcnnicas ante un eslimu- 
lo tactil. lo cjue constiiuye el unico caso 
que se conoce en los equinodermos en 
que la coordinacion nerviosa se produce 
a travGs cle un plexo. 

Los organos cle los sentidos no estan 
bien clesarrollados. Hay organos tactiles 
y otras celulas sensoriales disperses por 
toda la supeificie, y una mancha ocular 
en el extreme cle cacla brazo. Principal- 
mente reaccionan al laclo, a la tempera- 
lura, a sustancias quimicus y a cliFerentes 
imensidades de luz. Las estrellas de mat- 
son generalmente mas activas cle noche. 

Sistema reproduction\ 
regeneracidn y autotomia 

La mayona de las estrellas tienen sexos 
separados y presen la n un par cle gonadas 
en each inicmidio (Figura 25-3A). La fecun- 
dacion es exterm y tiene lugar a principlexs 
del verano, cuando los ovulos y el esper- 
ma se liberan en el agua. La maduracion 
y lreza de los ovulos cle las estrellas es esii- 
mulada por unas celulas neurosecretoras 
localizadas en los nervios radiates. 

Los equinodermos pueden regenerar 
sus partes perdidas; las estrellas de mar 
pueden recuperar asi sus braze xs con faci- 
liclacl. incluso aunc[ue los hayan perdido 
toe I os. Tambien tienen ca pa del a cl cle auto¬ 
tomia. pudiendose desprender de un 
brazo lesionaclo cortandolo cerca de la 
base, aunque pueden tardar varies meses 
en regenerar uno nuevo. 

Algunas especies pueden regenerar toda 
una estrella a partir cle un brazo despren- 
dido o coilado si este conserva una jx)ncion 
(al menos una quinta parte) del disco cen- 
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Figura 24-7 

Sistema hemal de los asteroideos. La principal via perihemal es el seno axial, de paredes 
delgadas, que encierra tanto al organo axial como al canal petreo. Tambien se muestran 
otros caracteres del sistema hemal. 



Figura 24-8 

La estrella del Pacifico Echinaster 
fuzonicus puede reproducirse por escision 
a trav6s del disco, tras lo que regenera los 
brazos perdidos. La que se muestra aquf 
ha regenerado seis brazos a partir del mSs 
largo, arriba a la izquierda. 




Ano original 
(desaparece) 

Somatocele izquierdo 

Boca original 
(desaparece) 

Hidrocele izquierdo 


Axocele izquierdo 


Somatocele 

derecho 


Nueva 
(lado izquierdo) 


Nuevo ano 



en 

formaci6n 


Boca 

(superficie oral) 


Figura 24-9 

Metamorfosis de los asteroideos. El somatocele izquierdo da lugar al celoma oral, y el somatocele derecho al celoma aboral. El hidrocele 
izquierdo produce el sistema vascular acuifero y el axocele izquierdo el canal petreo y los conductos perihemales. El axocele y el hidrocele 
derechos se pierden. 


tral. Antiguamente, los Pescadores trataban 
de acabar con las estrellas que infestaban 
sus criaderos de ostras cortandolas por la 
mitad de un hachazo. con lo que resultaba 
poor e! remedio que la enfermedad. Algu- 
nas estrellas. en condiciones normales, se 
reproducen asexualmente por escision del 
disco central, regene ran do cad a parte el 
resto del disco y los brazos que le falten. 

Desarrollo 

Algunas especies incuban sus huevos 
bajo la cara oral o en unas estructuras 
aborales especializadas, en cuyo caso el 
desarrollo es directo, pero en la mayoria 
de las especies los huevos quedan libres 
en el agua, y de ellos salen larvas que 
nadan libremente. 


La primera parte de la embriogenesis 
sigue el patron primitivo de los deute- 
rftstomos. La gastrulacion es por invagi- 
nacibn y el extremo anterior del arquen- 
teron se cierra para formar una cavidad 
celomatica que se expande en forma de 
U hasta llenar el blastocele. Cada una de 
las ramas de la U, en el extremo poste¬ 
rior, sufre unas estrangulaciones ciue pro¬ 
duce n vesiculas separadas, que, final- 
mente, da ran lugar a los princi pales 
compartimientos celomaticos del cuerpo 
(metaceles, que en los equinodermos se 
I la man somatoceles). La zona anterior 
de la U se subdivide para format* los pro- 
toceles v mesoceles (axoceles e hidro- 
celes en los equinodermos) (Figura 24- 
9). El hidrocele izquierdo originara el 


aparato acuifero y el axocele izquierdo 
dara lugar al conducto petreo y a los 
senos perihemales. El axocele y el hidro¬ 
cele derechos terminaran desaparecien- 
clo. La larva, de vida libre, esta provista 
de bandas ciliadas que se extienden por 
todos los brazos larvarios, y se denomi- 
na bipinnaria (Figura 24-10A). Pronto 
le crecen a la larva tres brazos adhesivos 
y una ventosa en el extremo anterior, 
pasandose a l la mar entonces braquiola- 
ria. Se fija al sustrato mediante un pedun- 
culo temporal y sufre una metamorfosis. 

La metamorfosis supone una drastica 
reorganizacion para pasar de una larva 
bilateral a un individuo juvenil con sime- 
tria radiada. El eje anteroposterior de la 
larva desaparece y lo que era el lado 
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Flgura 24-10 

Larvas de los equinodermos. A, Bipinnaria de los asteroideos. B, Braquiolaria de los 
asteroideos. C, Ofiopluteo de los ofiuroideos. D, Equinopluteo de los equinoideos. E, 
Auricularia de los holoturoideos. E, Doliolaria de los crinoideos. 


izquierdo se transform a en la car a oral 
mien liras quo cl laclo dereebo de la lama 
pasa a ser la superficie aboral (Figura 24- 
9). En consecuencia, la Ixk'h y el a no lar- 
iirios desaparecen, formando.se una 
nueva boca y un nuevo a no sobre lo que 
originalmente eran los lados izquierdo y 
derecho, respcctivamente. La cavidad 
celomatica anterior del lado izquierdo se 
expandc para formar el canal anular 
perioral del a para to acuifero, del tjue 
salen ranias que constituyen los canales 
radiates. Pronto aparecen los brazos y los 
primeros pies ambulacraies, el animal se 
desprende de su pedunculo y comienza 
su vida como una estrella joven. 

Clase Ofiuroideos 

las ofiuras son el grupo de equinodermos 
con mayor numero de especies y son 
iiimbien, probablemente, el mfls ahun- 
dunte. Se encuentran en todos los tipos 
de habitat bentonicos, cubriendo induso 
los fnndos de muchas areas a bisales. 

FORMA y funcion 

Aparte de poster tipicamente cinco bra¬ 
zos. las ofiuras difieren sorprendente- 
tnente de los asteroideos. Los brazos de 
las ofiuras son mas delgados, y surgen 
bruscamente del disco central (Figura 24- 
11). Carecen de pedicelarios y de papu- 


las, y sus surcos ambulacraies estan cerra- 
dos y cubiertos por placas. Los pies 
ambulacraies carecen de ventosas; inter- 
vienen en la alimentacion, pero su pa pel 
en la locomotion es muy restringido. A 
diferencia de los asteroideos, el madre- 
porito se encuentra en la cara oral, en 
uno de los discos orales (Figura 24-12). 
Los pies ambulacraies carecen de ampo- 
llas y la fuerza para su extension la ejer- 
ce la musculatura de sus proximidades. 

Cada uno de los brazos articulados 
consiste en una columna de cxsiculos (las 
llumadas vertebras) articulados entre si, 
unidos por musculos y cubiertos por pla¬ 
cas. Se trasladan moviendo los brazos jx)r 
parejas hacia delante y fijandolos al sus- 
trato; uno de los brazos (cualquiera de 
ellos) se extiende entonces hacia delan¬ 
te o queda ret rasa do, tirando o empu- 
jando al animal en su caso, que de esta 
forma avanza como a lirones. 

Li boca esta rodeada por cinco pla¬ 
cas moviles que actiian como mandfbu- 
las (Figura 24-12). Carecen de ano. La piel 
es coriacea. con placas dermicas y espi- 
nas dispuestas de forma caracteristica. En 
general carecen de cilios en la superficie. 

Los organos viscera lea estan conl ina- 
dos en el disco central, ya que los brazos 
son demasiado delgados para contcnerios 
(Figura 24-13). HI estomago tiene forma 
de saco y no existe inleslino; los materia - 
les no digeridos se expulsan por la boca. 




H 

Figura 24-11 

A, Ophiura lutkeni (clase Ofiuroideos). Las 
ofiuras no utilizan sus pies ambulacraies 
para la locomocidn, pero pueden moverse 
con rapidez (para un equinodermo) 
mediante sus brazos. B, Estrella cesta 
Astrophyton muricatum (clase Ofiuroideos). 
Las estrellas cesta extienden sus brazos 
multirramificados para alimentarse por 
filtracion, generalmente de noche. 


Cinco pares de invaginaciones llama- 
das bursas se abren en la cara oral a tra¬ 
ves de unas hendiduras genitales en la 
base de los brazos. El agua entra y sale 
de estos sacos para ia respiracion. En la 
pared celomatica de cada bursa se 
encuentran las gonad as, de pequeno 
tamano, que descargan sus celulas sexua- 
les maduras en el interior de la cavidad 
de la bursa, para salir por las hendiduras 
genitales al exterior, donde tiene lugar la 
fecundacion (Figura 24-1 lA). Suelen ser 
de sexos separados, aunque unas pocas 
es|X.*cies son hermafrcxlilas. Algunas incu- 
ban a sus crias en las bursas; en tal caso. 
estas crias salen al exterior a traves de las 
hendiduras genitales o rompiendo el disco 
por.su cara aboral. La larva se denomina 
ofiopluteo, y sus bandas ciliadas se pro- 
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Figura 24-12 

Vista oral de la ofiura espinosa Ophiotryx. 
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Figura 24-13 

Ofiuroideo al que se ha despojado de la 
pared aboral del disco, para mostrar las 
principales estructuras internas. Las 
bursas son sacos llenos de liquido en los 
que el agua circula constantemente para la 
respiracion. Tambidn sirven como camaras 
de incubacion. Solamente se muestran las 
bases de los brazos. 


longan a l<> largo cle los delicados brazos 
larvarios (Figura 24-100. Durante la meta- 
mo rfos is, no existe una fase sesil tempo¬ 
ral. como ocurrfa en los asteroideos. 

Los slstcmas acuifero, nervioso y hemal 
son semejantes a los de las estrellas de 
mar. Cada braz.o tiene una pequena pro¬ 
longation del celoma, un nervio radial y 
un canal radial del sistema acuifero. 

BlOLOGiA 

Las ofiuras lienen lendencia a ocultarse, 
viviendo en fondos duros donde llega 
poca o ninguna luz. Tienen normalmen- 
te un forotropismo negative) y se intro- 
ducen en las pequenas grietas entre las 
rocas, siendo mas activas durante la 
noche. Hn los fondos permanentemenle 
oscuros de los mares profund os estan 
normalmente al descubierto. Los ofiuroi- 
deos se alimentan de gran variedad de 
pequenas parliculas. fi It ran do las que se 
encuenlran en suspension o recogiendo- 
las del fondo. Los podios juegan un 
import ante pa pel al transporta r los a 1 i- 
mentos hacia la boca. Algunas ofi liras 
extienden sus brazos en el agua. captu- 
rando las part feu I as en suspension 
mediante bandas de moco situadas entre 
las espinas de los brazos. 

La regeneration y la autotomia son 
aun mas acusadas en los ofiuroideos que 
en los asteroideos. Muchas ofiuras son 


muy fragiles, desprendiendo.se de un 
brazo o de paite del disco a la menor pro¬ 
vocation. Algunas pueden reproducirse 
asexualmente por escision del disco; cada 
trozo regenera las panes que le faltan. 

Algunos ofiuroideos com lines son: 
Amphipbolis (G. ampbi , ambos lados de + 
pbolis. escama cornea Kviviparo y herma- 
fr<x I i ta), Opb ioderma ( G. opbis, serpiente 
+ dermaios , piel), Ophiobyxi G. opb is. ser- 
piente + tbrix. cabello). v Opbiura (G. 
opb is, serpiente + oura, cola) (Figura 24- 
11). La estrella cesta Coigonocepbalus (G. 
Cargo, nombre de un monstruo femenino 
de aspecto terrible + kepbale , cabeza) 
(Figura 24-14, B) y Astropbyton (G. aste- 
ros , estrella + pbyion , criarura. animal) 
(Figura 24-1 IB) tienen brazos que se rami- 
fican re pet ida men te. La mayona de los 
ofiuroideos son grisaceos, pero algunos 
son muy vistosos, con disenos de vanados 
colores (Figura 24-14A). 

Clase Equinoideos 

Los equinoideos tienen un cuerpo com- 
pacro encerrado en una carcasa entloes- 
queletica o caparazon. constiluida por los 
osiculos dermicos, cjue se ban transfor- 
mado en placas eslrechamente yuxta- 
puestas. Los equinoideos carecen de bra¬ 
zos, pero su caparazon refleja la simetrfa 
pentamera tipica de los equincxlennos, con 



B 


Figura 24-14 

A, Esta ofiura Ophiopholis aculeate tiene 
sus bursas repletas de huevos, que esta 
lista para expulsar. Los brazos se 
rompieron y estan en proceso de 
regeneracion. B, Vista oral de una estrella 
cesta, Gorgonocephalus eucnemis, en la 
que se observa su simetria pentarradial. 
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Figura 24-15 

Erizo purpura Strongylocentrotus 
purpuratus , comun a lo largo de las costas 
del Pacffico en Norteamerica con fuerte 

sus cinco areas amhulacrales. La princ ipal 
malificacion cle la primitiva estructura cor¬ 
poral consiste en la prolongation de la 
superficie oral sohre los laterales y hasta 
el Spice, de forma que las areas ambula- 
crales alternan con otras interambulacra- 
les y se extienden hasta la zona que rodea 
al ano (periprocto). La mayoria de las 
especies actuales de erizos de mar deben 
considerarse como «regulares»: tienen 
forma hemisferica, simetna radial y espi¬ 
nas o piias medianas o largas (Figuras 24- 
15 y 24-16). Los dolares de arena (Figura 
24-17) y erizos acorazonados (Figura 24- 
18). son «iiTegulares». ya que los ordenes 
a los que pertenecen ban alcanzado secun- 
dariamente la simetna bilateral; normal- 
mente sus espinas son may cortas. Los eri¬ 
zos regulares se trasladan generalmente 
mediante sus espinas (Figura 24-17). Algu- 
nos equinoideos tienen colores muy vivos. 

Los equinoideos estan ampliamente 
distribuidos por todos los mares, desde las 
zonas intermareales hasta oceanos pro- 
fundos. Los erizos regulares prefieren fon- 
dos rocosos o duros, mientras que las dola¬ 
res de arena y erizos acorazonados eligen 
excavar en sustratos arenosos. Los siguien- 
tes generos son comunes en una o ambas 
costas de los Estados Llnidos: los erizos 
regulares Arbacia (G. Arbakes. primer rev 
de los medos), Strongylocentrotus (G. 
st rangy los, redondo. compacto + kentron , 
espinas (Figura 24-15 D), y Lytecbinus (G. 
lytos , quebrado, roto + ecbinos, erizo de 
mar) y los dblares de arena, Dendraster, 
(G. den dr on, arbol + asteros, estrella) y 
Echinaracbnius (G . ecbinos, erizo de mar 
+ aracbne, arana). La regibn de Florida y 
las Indias Occidentsles es rica en equino- 
dermos, de los que el genero Diadema (G. 



Figura 24-16 

Diversidad de los erizos regulares (clase Equinoideos). A, Erizo 16piz Eucidaris tribuloides. 
Los miembros de este orden tienen muchos caracteres primitivos que se han mantenido 
desde el Paleozoico. Pueden representar al antecesor de todos los otros equinoideos 
actuales. B, Erizo lapiz Heterocentrotus mamillatus . Las grandes espinas triangulares de 
este erizo se utilizaron antiguamente para escribir sobre pizarra. C, Espinas aborales del 
erizo intermareal Colobocentrotus stratus , aplanadas y con aspecto de hongo, mientras 
que las espinas marginales tienen forma de curia, lo que le da al animal la forma adecuada 
para resistir las fuertes rompientes. D, Diadema antiffarum es una especie comun en el 
Caribe y Florida, y sus espinas son un peligro para los bariistas. E, Astropyga magnifies es 
uno de los erizos de mar con coloracibn m6s espectacular, con brillantes manchas azules a 
lo largo de sus areas interambulacrales. 


diadeo , ceriir alrededor) es un ejemplo 
notable, con sus largas espinas en forma 
de agujas (Figura 24-16D). 

Forma y funcion 

El caparazon* de los equinoideos es un 
esqueleto compacto, con diez hileras 

N. del T. Los t^rminos testa o concha, que se 
utilizan para referirse a la cubierta de los moluscos y 
de los quelonios (tortugas) no se deben emplear para 
designar al caparazon de los equinoideos. 


clohles de placas provistas de espinas 
erguidas v moviles (Figura 24-19). Las pla¬ 
cas estan unidas firmemente entre si. Los 
cinco pares de filas amhulacrales son 
homologos a los cinco brazos de las 
estrellas de mar v poseen poros (Figura 
24-19B) a traves de los que salen los lar¬ 
gos pies amhulacrales. Las placas llevan 
mamelones sobre los que se situ an las 
bases redondeadas de las espinas. 
mediante articulaciones en bola. Liis espi- 
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Diadema antiUamm ya no es lan 
abundant* como lo fne. En Enero tie 
1983 se produjo una epidemia a lo largo 
del Caribe y de los Cayos de Florida. Sus 
causas no se ban podido determinar, 
pero diezmo las poblaciones de 
Diadema , hasta menos del 5% de sus 
niveles originates. Otras especies de 
erizos de mar no resultaron afectadas. Sin 
embargo, varies lipos de algas que 
anteriorniente eran comidas por los 
erizos Diadema no se ban recuperado. 
Esto ha tenido efcctos desastrosos en los 
arrecifes coralinos de Jamaica. Los peces 
herbfvoros de la isla ban siclo 
sobreexplotados de forma cronica, y tras 
la epidemia de Diadema . no hay nada 
que cunt role el sobrecrecimiento tie la 
algas. Los arrecifes jamaicanos estan 
cjLiedando destrozados. 



Figura 24-17 



B 


Dos especies de dolares de arena. A, Encope grandis , tal como se encuentra 
habitualmente, enterrandose cerca de la superficie en fondos arenosos. B, Fuera de la 
arena. Se ven claramente las cortas espinas y los ambulacros petaloideos de la superficie 
aboral de este Encope micropora. 


Figura 24-18 

El equinoideo irregular Meoma , uno de los 
mas grandes erizos acorazonados (el 
caparazon mide hasta 18 cm). Meoma se 
encuentra en el Caribe y desde el golfo de 
California hasta las islas Galapagos. 

A, Vista aboral. El £rea ambulacral anterior 
no se ha modificado como petaloidea en 
los erizos acorazonados, pero sf en los 
dolares de arena. B. Vista oral. Vease la 
boca curvada en el extremo anterior y el 
periprocto en el extremo posterior. 
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Figura 24-19 

A, Estructura interna de un erizo de mar; el sistema vascular acuifero aparece sombreado. B, Detalle de una parte del endoesqueleto. 
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Figura 24-20 

Linterna de Aristoteles, el complejo mecanismo utilizado por los erizos de mar para 
masticar su alimento. Los cinco pares de musculos retractores introducen la linterna en el 
interior del caparazon; cinco pares de musculos protractores empujan la linterna hacia 
abajo, exponiendo los dientes. Otros musculos producen diversos movimientos. Solamente 
los principales musculos y piezas esqueleticas estan representados en el esquema. 


nas se mueven por la accion de peque- 
nos musculos que rodean su base. 

Hay varios tipos de pedicelarios, de los 
que los mas norma les tienen tres valvas y 
se encuentran en el extremo de un largo 
pedunculo (Figura 24-4D y E). Los pedi- 
celarios ayudan a mantener el cuerpo lim- 
pio y a capturar organismos diminutos. En 
muchas especies, los pedicelarios poseen 
glandulas venenosas cuya toxina paraliza 
a las presas de pequerio tamario. 

La boca de los erizos regulares esta 
rodeada por cinco dientes convergences. 
En algunos erizos de mar hay unas bran- 
quias ramificadas (pies ambulacra les 
modificados) que rodean al peristoma. El 
ano, los poros genitales y el madrepori- 
tose encuentran en la cara aboral, en la 
region del periprocto (Figura 24-19). Los 
dolares de arena tambien tienen dientes, 
y su boca esta localizada casi en el cen- 
tro de la cara oral, pero el ano ha emi- 
grado hasta el margen posterior o inclu- 
soal lado oral del disco, hasta tal punto 
que puede reconocerse un eje antero¬ 
posterior que marca una simetria bilate¬ 
ral. Esta simetria bilateral est& aun mas 
acentuada en los erizos acorazonados, 
con el ano (posterior) en la cara oral y la 
boca devSplazada desde el polo oral hacia 
el extremo anterior (Figura 24-18). 

En e) interior del caparazon (Figura 24- 
19) se encuentra el tubo digestivo, arrolla- 
do, v un complejo aparato masticador (en 
los dolares de arena y erizos regulares) 
denominado linterna de Aristoteles 
(Figura 24-10), al que estan unidos los 
dientes. Un largo sifon ciliado conecta el 
esofago con el intestino y evita el paso del 
agua por el estomago, lo que concentra 


los alimentos para su digestion en el intes¬ 
tino. Los erizos de mar se alimentan de 
algas y otras sustancias organicas que van 
raspando con sus dientes. Ixxs dolares de 
arena tienen unas espinas cortas y mazu- 
das con las que remueven la arena y las 
partfculas organicas que tengan sobre su 
superficie aboral o bajo los laterales. Las 
partlculas alimenticias caen entre las espi¬ 
nas y son transportadas por bandas cilia- 
das hacia la cara oral y hasta la boca. 

Los sistemas hemal, peri hemal y ner- 
vioso son basicamente similares a los de 
los asteroideos. Los surcos ambulacra les 
estan cerrados y los canales radiates del 
aparato acuifero corren justo por clebajo 
del caparazon uno en cad a radio ambu¬ 
lacra! (Figura 24-19). Los pies ambula- 
crales estan provistas de ampollas en el 
interior del caparazon, cad a una de las 
cuales comunica, generalmente, con su 
pie mediante dos canales que atraviesan 
los poros de la placa ambulacral; en con- 
secuencia, los poros de las placas estan 
dispuestos por parejas. Las branquias 
peristomiales, cuando existen, tienen una 
importancia reducida o nula en el inter- 
cambio respiratorio de gases, funcion que 
es desempenada por cieitos pies ambu¬ 
lacrales. En los erizos irregulares, los pies 
respiratorios tienen paredes finas, lisas o 
lobuladas, y estan dispuestos sobre la 
cara aboral en unos campos ambulacra - 
les denominados ambulacros petaloi- 
deos. Los erizos irregulares tambien tie¬ 
nen unos pies cortos con ventosas, que 
salen por un solo poro en las areas 
ambulacrales y, en ocasiones. en las in- 
terambulacrales, y cuya Funcion es mani- 
pular y transportar el alimento. 


Los sexos son se pant dos y los ovulos y 
espermatozoides se vieiten a I mar para la 
fecund aci An, que es externa. Algunos, 
como sucede en cieitos erizos lapiz, incu- 
ban a sus jovenes en depresiones entre las 
espinas. La larva equinopluteo (Figura 24- 
10D) de los equinoideos no incubadores 
puede llevar una vida planctonica durante 
varios meses antes de sufrir una rap id a 
metamorfosis para dar jovenes erizos. 

Clase Holoturoideos 

En un file caracterizado por sus repre- 
sentantes extranos, la clase Holoturoideos 
contiene animales que se encuentran, 
estructural y fisiologicamente, entre los 
mas raros. Estos animales tienen un nota¬ 
ble parecido con las hortalizas que les 
prestan su nombre comun (Figura 24-21). 
Comparados con los otros equinodermos, 
las holoturias estan considerablemente 
alargaclas segun el eje oral-aboral, y los 
osiculos del esqueleto estan muy reduci- 
dos en la mayoria, de forma que los ani¬ 
males presen tan cuerpos blandos. Algu- 
nas especies reptan sobre el fondo 
marino, otras se refugian bajo las rocas y 
otras son excavacloras. 

Algunas especies comunes a lo largo 
de las costas del este de los HHUU son 
Cucumaria frondosa (L. at cum is, pepi- 
n o), Sclera da ctyla b ria rei is (G. skier os, 
cluro + daklylos, dedo) (Figura 24-22), y 
Leptosynapta (G. leplos . delgado + synap¬ 
sis , union), traslucida y excavadora. A lo 
largo de la costa del Pacifico se encuen- 
tra n varias especies de Cltcumaria (Figu- 
ra 24-21C) y Parasticbopus (G. para , al 
lado + sticbos , linea o fila + pons, podos , 
pie) de color pardo rojizo (Figura 24- 
21 A), con pa pi las muy largas. 

Forma y funcion 

La pared del cuerpo es de consistencia 
correosa, con osiculos diminutos embe- 
bidos en ell a (Figura 24-23), aunque unas 
pocas especies tienen osiculos grandes, 
que constituven una armadura dermica 
(Figura 24-21B). las holoturias. debido a 
su cuerpo alargado, descansan de forma 
caracteristica sobre uno cle sus lados. En 
algunas especies, los pies ambulacrales 
locomotores estan distribuidos por igual 
en las cinco areas ambulacrales (Figura 
24-210 o por todo el cuerpo. pero la 
mavoria tiene pies solamente en aquellos 
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A K C 

Figura 24-21 

Pepinos de mar (clase Holoturoideos). A, Comun a lo largo de las costas del Pacifico de Norteamerica, Parastichopus califomicus crece 
hasta los 50 cm de longitud. Sus pies ambulacrales de la cara dorsal estan reducidos a papilas y verrugas. B, En contraste con la mayoria 
de los cohombros de mar, los osiculos superficiales de Psolus chitonoides se han desarrollado como una armadura. La superficie ventral es 
una suela plana y blanda, y la boca (rodeada por tentaculos) y el ano estan girados hacia arriba. C, En todas las areas ambulacrales de 
Cucumaria miniata se encuentran pies ambulacrales, pero estan mejor desarrollados en su lado ventral, que se muestra aqui. 


ambulacros que estan normalmente en 
contacto con el sustrato (Figura 24-21A v 
ID. Aparece por ello una simetria bilateral 
secundaria, si bien de distinlo origen que 
la de los erizos irregulares. K1 lado que se 
a plica al susiraio tiene ires ambulacros. v 
se denomina planta o suela*; Jos pies 
ambulacrales de las areas dorsales**. cuan- 
do existen. normalmente carecen de ven- 
losas y pueclen estar modificaclos como 
papilas sensoriales. En las formas excava- 
doras pueclen faltar rodos los pies ambu¬ 
lacrales, excepto los icntaculos orales. 

Los tentaculos orales son de 10 a 30 
pies ambulacrales retractiles modificaclos 
que rodean la boca. La pared del cuerpo 
tiene m use u I os circu lares y longitud ina¬ 
les a lo largo de los ambulacros. 

La cavidad celomatica es espaciosa, 
llena de h quick) y con a bund an res celo- 
mocilos. Dacia la reduccion cle los osicu¬ 
los derm i cos, esios no lienen ya f unci on 
esq ltd erica alguna. y es el fluido ceIo¬ 
nia tico el <|ue actua como esc|iieleto 
hidrostatico. 

El tubo digestivo desemboca cn una 
cloaca muscularizada en el extreme) pos¬ 
terior (Figura 2-1-22). 'Lienen un arbol res- 
piratorio Ibrmado por dos largos tubos 

N. del T. Ctasicamente, este grupo de tres 
ambulacros se ha denominado trivio. mientras que los 
dos ambulacros restantes constituyen el bivio. 

N. del T Se ha respetado aqui el termino «dorsal» 
lal como aparece en el original ingl6s. No obstante, este 
termino es parte de la nomenclatura de los sistemas de 
simetria bilateral, en los que se definen lados dorsal, 
ventral anterior, posterior, izquierdo y derecho, y no 
deberia aplicarse a animates con simetria radial, como 
los cnidarios y los equinodermos. 


rami Head os, que rambien clesembocan cn 
la cloaca, la cual bombea el agua en su 
interior. Los arboles respiratorios sirven 
tanto para la res pi radon como para la 
excrccion. v no se encuentran en ningun 
otro gntpo cle equinexlemtos aauales. Tam- 
bien se produce intereambio gaseoso a tra¬ 
vels cle la piel y cle los pies ambulacrales. 

FI sislema hemal esta mejor desarro¬ 
llado en las holoturias cjue en los demas 
ecjuinoclermos. El aparato acuifero se 
caracteriza porque el madreporiro se 
encuentra libre en el celoma. 

Ix>s sexos son sepamdos, aunejue algu- 
nas holoturias son hermafrodilas. Entre los 


equinodermos. solamente las holoturias lie¬ 
nen una gonada (mica, lo cjue se conside- 
ra como un caracter primitive). La gonada 
tiene generalmenle la forma cle itnoodos 
penachos de tubulos cjue se reunen cn un 
gonoclucto. La fecundacion es exrerna. y 
la larva, cle vicla libre, se denomina auri- 
cularia (Figura 24-10E), Algunas esj>ecie.s 
incuban a la prole tanto dentro del cuerpo 
como. en ocasiones, en su superficie. 

BiologIa 

Los pepinos cle mar son poco activos. y 
se mueven en parte mediante sus pies 
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Figura 24-22 

Anatomia de la holoturya Sclerodactyla. A. Interna. B, Externa. El sistema hemal, en rojo. 
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Figura 24-23 

Los osiculos de las holoturias son generalmente diminutos y estan embutidos en la dermis 
coriacea. Pueden aislarse del tejido mediante soluciones c^usticas, y son caracteres 
taxondmicos importantes. Los osiculos de la ilustracion, liamados mesas, botones y placas, 
son del pepino de mar Holothuria difficilis. Ponen de manifiesto la estructura en malla 
(estereoma) de los osiculos de todos los equinodermos en algun momento de su desarrollo 
(x 250). 


amhulacrules y en parre por on das de 
contracciAn de la musciiUilura de la pared 
del cuerpo. Las especies mas sedentarias 
capluran las particulas alimenticias en sus¬ 
pension con el moco de sus tentaculos 
orales extendidos, o recogen las particil¬ 
ia s de los alrededores. Entonces recogen 
los tentaculos en la faringe, lino por uno, 



A 


succionando las sustancias alimenticias 
(Figura 24-24A). Otras especies se arras- 
tran por el fonolo, recogiendo los ali- 
memos con sus tentaculos (Figura 24- 
24B). 

Las holoturias tienen un notable 
pooler de automutilacion, que en reali¬ 
dad es un mecanismo de ctefensa. Cuan- 



B 


do se irriian. algunas pueden expulsar al 
exterior parte de sus vtsceras mediante 
una violenta contraccion muscular que 
puede llegar a romper la pared del cuer¬ 
po o sacar su contenido por el ano. Las 
partes perdidas se regeneran rapida- 
mente. Ciertas especies tienen organos 
de Cuvier (o tubulos de Cuvier) en la 
region posterior de Arbol respiratorio, que 
pueden expulsarse en direction al ene- 
migo (Figura 24-240. Fstos tubulos pue- 
den ser largos y pegajosos una vez expul- 
sados, y en ocasiones contienen toxinas. 

F.xiste una interesante relation de 
comensaiismo entre algunas holoturias y 
un pequeno pcz, Cara pus, que utiliza la 
cloaca y el arbol respiratorio de la holo- 
turia como refugio. 

Clase Crinoideos 

Los crinoideos comprenden a los lirios 
de mar y las comStulas, y poseen varios 
caracteres primitivos. Como muestra el 
registro fftsil, fueron alguna vez mucho 
mils abundantes que en la actualidad. 
Difieren del resto de los equinodermos 
en c[ue permanecen una parte sustancial 
de sus violas adheriolos al sustrato. Lo>s 
lirios ole mar tienen un cuerpo en forma 
ole llor, situado en el extremo ole un 
pcoluno'ulo ole fijacion (Figura 24-25). Las 
comatulas tienen brazos largos muy rami- 
ficados y los adultos son de viola libre, 
aunque pueden permaneccr en un 
mismo emplazamiento durante mucho 
tiempo. Durante la metamorfosis, las 



Figura 24-24 

A, Eupentacta quinquesemita extiende sus tentaculos para recoger materia particulada del agua; despues introduce las particulas en la 
boca una a una y las limpia de alimento. B, Tentaculos en forma de escoba de Parastichopus caiifornicus, que utiliza para alimentarse de 
depositos del fondo. C, Bohadschia argus expulsando sus organos de Cuvier, partes modificadas de su arbol respiratorio, cuando es 
molestada. Estas hebras pegajosas, que contienen una toxina, desaniman a los potenciales predadores. 
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Figura 24-25 

Estructura de los crinoideos. A, Lirio de mar (crinoideo pedunculado) con parte del 
pedunculo. Los pedunculos de los crinoideos actuales raramente exceden de 60 cm, pero 
hay formas fdsiles que llegaban a los 20 m de largo. B, Vista oral del c&liz del crinoideo 
Antedon, que muestra la direction de las corrientes ciliares de alimentacion. Los surcos 
ambulacrales con podios se extienden desde la boca a lo largo de los brazos y las pinulas 
ramificadas. Las particulas de alimento que tocan los podios son depositadas en los surcos 
ambulacrales y transportadas, envueltas en moco por fuertes corrientes ciliares hacia la 
boca. Las partfculas que caen en &reas interambulacrales son transportadas por cilios 
primero hacia la boca, despu^s hacia fuera y por ultimo arrojadas por el borde, lo que 
mantiene limpio el disco oral. 


comatulas son sesiles y pedunculaclas, 
pero tras varios meses se sueltan y que- 
dan libres. Muchos crinoideos son ani¬ 
mates de aguas profundas, pero las coma¬ 
tulas pueden vivir en aguas someras, 
especialmente en el Indo-Pacifico y en el 
Caribe, donde se encuentra el mayor 
numero de especies. 

Forma y funcion 

El disco corporal, o caliz, estd cubierto 
por una piel coriacea (tegmen), que con- 
tiene placas calcareas, mientras que la 
epidermis esta poco desarrollacla. Poseen 
cinco brazos flexibles que se ramifican 
en muchos otros. cada uno de ellos con 
numerosas pinnulas laterales, dispues- 
tas como las barbas de una pluma (Figu¬ 
ra 24-25). El conjunto de diliz y brazos 
se denomina corona. Las formas sesiles 
tienen un largo pedunculo articulado 
unido a la cara aboral del cuerpo. Este 


pedunculo esta formado por placas arti- 
culadas entre si. y puede llevar cirros. 
Carecen de madreporito, espinas v pedi¬ 
cel arios. 

El lado superior (oral) lleva la boca, 
que se continua por un esofago corto, del 
cual a su vez sale aboralmente un largo 
intestine con diverticulos. El intestino cla 
una vuelta completa hasta desembocar en 
el ano, que puede encontrarse sobre una 
chimenea anal conica (Figura 24-25B). Los 
crinoideos se alimentan de pequenos 
organismos que capturan en los surcos 
ambulacrales con la ayucla de los pies 
ambulacrales y trampas de moco. Los sur¬ 
cos ambulacrales son abiertos v cilia- 
clos, y sirven para transportar ios alinien- 
tos hasta la boca (Figura 24-2513). En los 
surcos tambien se encuentran los pies 
ambulacrales, con forma de tentSculos. 

El aparato acutfero es el tipico de los 
equinodermos. El sistema nervioso esta 
formado por un anillo oral y un nervio 



Figura 24-26 

Davidaster spp. son crinoideos de los 
arrecifes de coral del Caribe. Extienden 
sus brazos en el agua para captar 
partfculas, mientras mantienen el cuerpo 
en una grieta. 

radial hacia cada uno de los brazos. El 
sistema aboral o profun do (entoneural) 
esta m&s desarrollado en los crinoideos 
que en el resto de los equinodermos. 
pero los organos de los sentidos son 
escasos y primitives. 

Los sexos son separados. Las gonadas 
son simples masas de ceiulas en la cavi- 
dad genital de los brazos y en las ptnnu- 
las. Xo existen conductos de salida al 
exterior, por lo que los gametos son 
expulsados por ruptura de la pared de las 
pinnulas. Se sabe que algunas formas son 
incubadoras. Las larvas doliolarias (Figu¬ 
ra 24-10F) nadan libremente durante 
algun tiempo antes de fijarse y sufrir la 
metamorfosis. La mayoria de los crinoi¬ 
deos actuales tienen de 15 a 30 cm de 
longitud, pero algunas especies fosiles 
tenian pedunculos de hasta 20 m de largo. 

Clase 

Con centricicloideos 

Unos extranos animates en forma de 
disco y de pequeno tamafio (menos de 
1 cm de cli5metro) (Figura 24-27) se des- 
cubrieron hace relativamente poco a mas 
de 1000 m de profundidad en aguas de 
Nueva Zelanda. Tambien conocidos 
como margaritas de mar, se trata de la 
clase de equinodermos mas reciente- 
mente descrita (1986), de la que hasta 
ahora solamente se conocen dos espe- 
cies. Son de simetria pentarradial, pero 
no poseen brazos. Sus pies ambulacrales 
estan situados alrededor de la periferia 
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del disco, y no en areas ambulacrales, 
como en el resto de los equinodermos. 
Su sistema acuifero tiene dos canaies anu- 
lares concentricos; el mas externo podria 
corresponder a los canaies radiales, ya 
que de el salen los podios. Un hidropo- 
ro. homologo del madreporito, conecta 
el canal anular interno con la superficie 
aboral. Una de las especies no tiene tulx> 
digestive; su superficie oral esta cubier- 
ta por un velo membranoso, mediante el 
cual aparentemente absorben nutrientes. 
La otra especie tiene un pequeno esto- 
mago sacciforme, pero carece de intesti¬ 
ne) y de ano. 

Filogenia y radiacion 

ADAPTATIVA 

Filogenia 

A pesar de la existencia de un extenso 
registro fosil, hay numerosas hipotesis 
contrapuestas acerca de la filogenia de 
los equinodermos. Basandonos en la evi- 
dencia embriol6gica de las larvas bilate¬ 
rals, no puede caber la menor ciuda de 
que los antecesores fueron bilaterales, y 
que su celoma tenia tres pares de cavi- 
dades (trimetamerico). Algunos investi- 
gadores han apoyado la idea de que la 
simetria radial surge en un equinodermo 
ancestral de vida libre, y que los grupos 
sesiles han derivado varias veces, e inde- 
pendientemente, de antecesores moviles. 
Sin embargo, este punto de vista no tiene 
en cuenta el significado adaptativo de la 
simetria radial, como adaptacion a la vida 
sesil. La opinion mas tradicional es que 
los primeros equinodermos fueron sesi¬ 
les, se hicieron radiales para adaptarse a 
este tipo de vida y posteriormente dieron 
lugar a los grupos moviles o libres. La 
Figura 24-29 esta de acuerdo con esta 
argumentacion. Considera la evolucion 
de las placas endoesqueleticas. con 
estructura de estereomas, y de los surcos 
ciliados externos para la alimentation 
como desarrollados tempranamente por 
los equinodermos (o por pre-equinoder- 
mOvS). El grupo extinto Carpoideos (Figu- 
ras 24-28A, 24-29) tenia osiculos con este¬ 
reomas, pero no poseia simetria radial, y 
e! desarrollo de su sistema acuifero, si es 
que lo tuvieron, se desconoce. Algunos 
autores consideran a los carpoideos como 
un subfile de equinodermos inclepen- 
diente (Homalozoos). mientras otros 
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Figura 24-27 

Xyloplax sp. (clase Concentricicloideos), extrarios equinodermos de pequeno tamario y con 
forma de disco. Al tener los podios alrededor del margen, son los unicos equinodermos que 
no los tienen distribuidos en areas ambulacrales. 



Figura 24-28 

A. Dendrocystites, un carpoideo (subfilo Homalozoos) con una braquiola. Las braquiolas se 
llaman asf para distinguirlas de los brazos, mucho mas robustos, de asteroideos, ofiuroideos 
y crinoideos. Este grupo poseyo algunos caracteres interpretados como pertenecientes a los 
cordados. Algunos investigadores les han denominado Calcicordados (p. 490). 

B, Helicoplacus, un helicoplacoideo, tenia tres areas ambulacrales y, aparentemente, un 
sistema vascular acuifero. Representa un grupo hermano de los equinodermos actuales. 
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piensiin que son un grupo de pre-equi- 
nodcrmos con a t ini chides con I os cord a- 
dos (Calcicordados. p. 490). Los lldico- 
placoideos losiles (FigLiras 24-281L 2 i-29) 
muestran daramente ires verdaderos sur- 
cos ambulacrales, y su boca sc encon- 
traba cn un lado dci cucrpo. 

La fijacion al sustrato por la superfi- 
cie aboral podria haber conducido a la 
simetna radial y al origen de los lVlma- 
tozoos. Tanto los Cistoidcos Cextintos) 
como los Crinoicleos estaban primaria- 
niente unidos al sustrato por un pediin- 
culo aboral. l.'n antecesor que adopt a ra 
la vida libre y a plica ra su superficic oral 
al sustrato podria haber dado lugar a los 
Fleuterozoos. La filogenia en cl seno dc 
este ultimo grupo cs controvcrtida. La 
mayoria dc los invcsiigadorcs estan dc 
acucrdo cn que los equinokleos y los 
holoturoideos estan rclacionados v cons- 
tituyen un unico clado, pero las opinio- 
nes divergen cuando se trata dc los ofiu- 
roidcos y los aslcroidcos. La Figura 2-1-29 


ilustra la idea dc que los oliuroidcos apa- 
rccen teas cl cierrc dc los sure os amlm- 
lacralcs. pero este esquema considera la 
cvolucion tic cinco radios ambulacrales 
(brazos) en los ofiuroideos y aslcroidcos 
como independiente. Por cl contrario, si 
ofiuroideo.s v aslcroidcos son un unico 
dado, cl car Acte r dc los surcos ambula¬ 
crales cerrados deberia haber evolucio- 
nado por separado en los ofiuroideos y 
en el antecesor cornun de equinoideos v 
holoturoideos. 

Los datos sobre los concentricicloi- 
dcos son insuficientcs como para situar 
este grupo cn un cladograma. 

RADIACION ADAPTATIVA 

La radiacion dc los equinodermos ha 
quedado determinada por las limitacio- 
ncs y los potenciales de mis caracteiisti- 
cas mas importantes: hi simetna radial, cl 
sistema vascular acuifero y el cndocs- 
quelelo dermico. Si sus antecesorcs tuvie- 


ron un cerebro y organos scnsoriales 
especializados. se pcrdicron ton la adop 
cion dc la simetna radial. Por ello no cs 
sorprendente que sea tan grande cl 
numero de formas bentonicas reptantes. 
filiradoras, dciritivoras. carroncras y her- 
bivoras. v en cambio son muy pocos lo** 
de predado res y muy raras las formas 
pelagicas. De acucrdo con esto. cl relati- 
vo cxito tie los asteroidcos como depre- 
dadorcs cs impresionante. y prohable- 
mente pueda atribuirse a I avanzado grado 
de cxplotacion del mecanismo hidrauli- 
co de los pies ambulacrales. 

FI plan corporal basico dc los equF 
nodermos ha limitado cn gran medida 
sus oport uni dudes evolutivas para para- 
sitar a otros animalcs. Dc hecho. lusequi- 
nodermos mas movilcs. los ofiuroideos. 
que son tambien los mas capacitados 
para introducir su cuerpo en espacios 
pequenos, son los unicos con un nuinc- 
ro relalivamente grande tie especies 
comen sales. 


Clashicacion dei. i ii.o Eqi inodermos 

Fxisten unas 6000 especies actuates tie equinodermos, y apmxiinatlamenle otms 20 0(H) exiimas o losiles. La clasificacion tradicional agmpaba 
todas las formas tie vida libre con la cara t>r;il liacia abajo en el subfilo F.leuteroz<x>s. que conlenia la mayoria tie Lis especies attuales Li otm 
sublilo. los Pelmatozoos. integr.iba funtlanienialniente formas pedunculatlas con la cara oral liacia arriba; la mayor parte de las especies exiintas 
y los Cnnoideos attuales jxiienecen a este gntpo. Aunquc otros esquemas alternative * tienen defensores. el anAllsLs cladista pone en evidencia 
C|ue los dos subfiles iradieionales son dados monoliletiens* La siguiente clasific acion incluye solamente grupos con miemhros actuates. 

Subfile Pelmatozoos (0 (xd mains. petlunculo + zonn. animal). Cuerpo cn forma de copa • > caliz. sujeto mediante un pedunculo 
aboral durante parte o tocla su vida; superficic* oral clirigida liacia arriba: surcos ambulacrales abiertos; madrcporilo auscnie; boca y 
ano cn la superficic oral. \arias clases losiles y los crinoitleos actuales. 

Clasc Crinoideos (CL Itrinon, lino + eidos. forma): lirios de mar. Cinco brazos ramificados en su base y pros istos de pinnulas; 
surcos ambulacrales oliados en la sujx?rficie oral con pies ambulacrales teniaculares para la captation tic alimentt); carecen dc 
e.spinas, matlreporito y pedicelarios. Ljcmplos: Antedon, I)avidasier{\ igura 24-26). 

Subfilo ricutcroztK>s (CL cleulhcros, libre. nt) sujeto + zonn. animal). Cuerpo cstrellado. discoklul. globular o apepinatlo; superficic* 
oral dirigida hacia el susiraio o oje oral aboral paralelo a el; cuerpo con o sin brazos; surcos ambulacrales abiertos o cerrados 

Clasc Conccntricicloideos (I cum. con + centrum, conccntrico + G kyh/ns. circulo + eidos. forma): margaritas de mar Cuerpo 
tliscoidal, con espinas marginales pero sin brazos; placas est[iielcticas dispuestas concenlricamentc; anillo tie podios sin ventosas 
ccrca del Isolde del cuerpo; con hitlroporo; con o sin tulx> digestive y sin ano L'jemplo Xylofrfaxi Figum 24-2" t ) 

Clasc Asteroidcos (CL Aster, e.strella + eidos, forma): estrelias de mar. Cuerpo csirellatlo. sin limites daros entre los brazos y cl 
cuerpo; surcos ambulacrales abiertos. con pies ambulacrales en el lado oral, a menutlo provisos dc ventosas: ano y madreporito 
aborales: con pedicelarios. Fjemplos: Astenas, disaster (p. ri4), 

Clasc Ofiuroideos i.G. O phis serpiente + ottra, cola + eidos. forma 1 Ofiuras Cuerpo cstrellado. > on los limites entre el cuerpo v 
los brazos daramente marcatlos: surcos ambulacrales cerrados, cubieiios por osiculos; pies ambuiacrales sin ventosas, que no 
utilizan para la locomotion; sin pedicelarios ni ano. Fjemplos: Ophiura (Figura 2-i-llA). (jorynincepbalusi figura 2 «-l ill). 

Clasc I xjuiuoideos (CL cl bums, en/.o + cidos. forma) erizos dc mar v dolarcs dc arena Cuerpo iliscoidal onuso menos globular, 
sin brazos: esqueleto com patio o caparazon. con placas estrccbamcntc yuxtapucstas; espinas movilcs surcos ambulacrales cerrados: 
pies ambulacrales eon v entosas; con jxxlicclarios. Fjemplos: ArtxiCM. Slrfriigylocentrotus <Figum 2 *- 1 A). iytccbuuis . Mc/lita. 

Close Holoturoideos <(i holnthottrinn. cohombro dc mar + cidos. lonnai pepinos dc mar Forma apcpinatla sin brazos ‘•in 
espinas. osiculos inicmsix'ipuos embutidos en la gruesa pared muscular: con ano; sur s ami uhu-ales Ct*rnicios; pics amlmlacralcs 
con ventosas: tentaeulos circumoralcs (pics ambulacrales modificados); sin pcdieelarios; matlreporito inicrno Fjemplos 
Sclerndactyiu. Parasite in if ms. (iucumario (Figura 2-i-2Kb. 


Brusca, R. C,. and G. J. Brusca. 1990. Invertebrates. Sunderland. Massachusetts. Sinauer Associates; Meglitsch. P A., and F R. Schram, 1991 Invertebrate zoology , ed 3. 
New York. Oxford University Press; Paul C. R. S , y A B. Smith, 1984 Biol. Rev 59 443-481. 






Pelmatozoos - 


■ Equinodermos 





Eleuterozoos - 





omalozoos Helicoplacoideos Crinoideos 


Asteroideos 


Ofiuroideos 


Una o dos braquiolas con 
surcos alimenlarios 


culo ( 


Pedunculo con 2 filas 
de osiculos (al menos en parte) 

m 



4 

\ 


\ 


\ 

Cmco brazos ampliamente 
unidos al disco central 


Perdida de ventosas en los podios 


Equinoideos 

A 


Holoturoideos 


Perdida del ano 


1 


\ 


Brazos con surcos ambulacrales 
abiertos para alimentacion 

Perdida del madreporito externo 


Forma ahusada 


\ 



t\ 

El madreporito migra 
a la cara oral 

m 

Brazos con “vertebras* 
articuladas 


Fusion de los osiculos del esqueleto 
para formar un caparazon n'gido 


\ 


- Reduccion de los osiculos 


. Madreporito interno 


- Alargamiento del eje oral-aboral 


, Extension de los surcos ambulacrales 
del polo oral al aboral 


— 


■ Superficie aboral reducida o region alrededor del ano 


■ Surcos ambulacrales cerrados 


Osiculos dispuestos en espiral 


Boca lateral 


■ Madreporito en la cara aboral 


\ 


\ 


■ Ventosas en los podios 


-Cara oral hacia el sustrato 


■ Migracion del ano hacia la cara aboral 


■ Sujecion al sustrato por la cara aboral 


■ Boca y ano en la cara oral 


— 


-5 surcos ambulacrales abiertos 


- Simetria pentarradial 


- Sistema vascular acuifero 


- 3 surcos ambulacrales espirales y abiertos 


- Surcos ciliares externos para la alimentacibn suspensivora 




- Placas endoesqueleticas con estructura de estereoma 


Figura 24-29 

Cladograma que muestra las hipoteticas relaciones entre los grupos de 
equinodermos. Los extintos homalozoos (carpoideos), bilaterales pero con placas 
endoesqueleticas de tipo estereoma, representan una primera division del resto de 
los equinodermos. Una forma intermedia entre la simetria bilateral y la radial esta 
representada por los extintos helicoplacoideos, que tenian tres surcos ambulacrales 
que giraban en espiral alrededor del cuerpo. Los helicoplacoideos son el grupo 
hermano de los equinodermos actuales. La evolucion de la simetria pentarradiada 
fue una adaptacion a la vida sesil. y es una sinapomorfia de los equinodermos 
modernos. El esquema representado aqui considera los ofiuroideos como surgidos 
independientemente de los asteroideos, tras la evolucion de surcos ambulacrales 
cerrados, con lo que la presencia de cinco brazos tendria un origen independiente. 
Alternativamente, si los asteroideos y ofiuroideos son un clado monofiletico, lo que 
significa que los cinco brazos son un caracter sinapomorfico, entonces los surcos 
ambulacrales cerrados de los ofiuroideos habrian evolucionado separadamente del 
mismo caracter, tal y como aparece en los equinoideos y holoturoideos. 
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Parte III. Diversitlad de la vida animal 


Resumen 


1-1 filo Equinodermos mucstrsi Ins caractcristi- 
cis del grupo de los Deuterostomos del reino 
animal. Son un grupo marine imponante da¬ 
rn mente discernible de cualquier otro grupo 
de animales. Eresentan simelria radial, pero 
tier i van de anlecesores bilalerales. 

Las estrellas de mar (dase Asteroideos) 
pueden utilizarse como ejemplo de los equi- 
nodernios. Genemlmente tienen cinco brazes, 
que emergen gradualmente de un disco cen¬ 
tral. Como el resto de los equinodermos. care- 
cen de cabeza y poseen muy pocos organos 
sensemales. I.a boca esta dirigida hacia el sus- 
tralo. Tienen osfeulos dermieos, papulas res- 
piratorias y surcos ambulacrales abiertos. 
Muchas estrellas de mar poseen pedicelarios. 
Su aparato vascular acuifero es un eoniplejo 
sistema hidnUilico, derivado embriologica- 
mente de uno de los com[)artimienlos eelo- 
maiicos. A lo largo de las areas ambulacrales. 
las ramificaciones (pies) del sistema amhula- 
cral son importantes para la locomotion, la 
captation del alimento, la respirat ion y la 
excretion. Muchas estrellas de mar son depre- 
dadoras, mientras que otras se alimentan de 
pequenas partieulas. Los sexos son separados. 
y los sistemas ivproductores muy simples. Lis 


larvas, de vida libre y simelria bilateral, se fljan 
para transformarse en un individuo juvenil 
radial que posteriormente se libera y se con- 
viene en una estrella adulta y libre. 

Los brazos de las ofi liras (dase Ofiuroi- 
deos) son delgados, y tienen un origen muy 
marcado en el disco central No tienen pedi¬ 
celarios ni ampollas. y sus surcos ambulacra- 
les estan cerrados. Sus pies ambulacrales care- 
cen de venlosas. v su madreporito se 
encuentra en la cam oral Reptan mediante el 
movimiento de sus brazos, mientras que uti- 
lizan sus pies ambulacrales para capturar ali¬ 
mento. 

Los osiculos dermieos de los erizos de mar 
(Clase Equinoideos) son placas intimamente 
unidas, que configuran un cuerpo compacto 
y sin brazos. Las areas ambulacrales estan 
cerradus y se extienden hacia el polo aboral. 
Los erizos se mueven por medio de pies 
ambulacrales o mediante sus espinas. Algu- 
nos erizos (Jos dolares de arena y erizos aco- 
raz.onados) estan evolucionando hacia el 
regreso a la simetria bilateral. 

Los osiculos dermieos de los cohombros 
de mar (dase Moloturoideos) son muy pcque- 
nos, lo que se traduce en una pared del cuer¬ 


po hlanda. Las holoturias estan alargadas 
segun el eje oral-aboral y descansan sobre un 
costado. Como ciertas areas ambulacrales son 
las que estan siempre en contacto con el sus- 
Iralo, las holoturias tambien estan evolutiva- 
mente volviendo a la simetria bilateral. Los 
pies ambulacrales alrededor de la boca se han 
transformado en tentaculos, con los que se ali¬ 
mentan. Poseen un arbol respiratorio interno, 
y el madreporito euelga libre en el celonw 

Los lirios tie mar (clase Crinoideos) son. 
a parte los asteroideos, el unico grupo actual 
de equinodermos con surcos ambulacrales 
abiertos. Se alimentan de partieulas mediante 
meeanismos mucociliares, y su cara oral esta 
dirigida hacia a r riba. 

Lis margaritas de mar (dase Concentric! 
cloideos) son un grupo recientcmente descu- 
bierto de equinexJcrmos de pequefio tamano. 
Tienen forma circular, pies ambulacrales mar- 
ginales y dos canales a nu la res concentricos 
en su sistema vascular acuifero. 

El anteccsor de los equinodermos tenia 
simetria bilateral, y probablemente evolucio- 
n6 a traves de un estado sesil que desarrollo 
simetria radial y posteriormente dio lugara 
la.s formas de vida libre. 


Cuestionario 


1. *Cual es el conjunto tie caracteres tie los 
equinodermos que no aparecen en 

ningun otro grupo? 

2. ;Como sabenios que los equinodermos 
derivaron tie un anteccsor con simetria 
bilateral? 

3 Distinga enire si los siguienlcs grupos 
de equinodermos: Crinoideos, 
Asteroideos. Ofiuroideos. Equinoideos, 

1 loloturoideos. Concentricicloideos. 

i. /,Que es un ambulacro, y cual es la 
dilerencia entre surcos ambulacrales 
abiertos y cerrados? 

S Senale. en una copia sin rotular de la 
Eigura 2-I-3B. las panes del sistema 
vascular acuifero de una estrella tie mar. 

h. Explique brevemente el mecanismo de 
action tie un pie ambulacral de una 
estrella. 

7, Cite las estrucluras iniplicadas en las 
siguientes funciones tie las estrellas de 
mar. y describa brevemente su 
mecanismo de accion: respiracion. 
alimentacion y digestion, excretion y 
reproduccion. 


X. Compare las e struct urns y funciones del 
punto 7 en las ofiuras, los erizos de 
mar. las holoturias y los crinoideos. 
i ). Describa brevemente el desarrollo tie 
las estrellas de mar. metamorfosis 
incluida. 

10. Kniparejc los grupos tie la columna 
izquierda con todas las respuestas 
correctas tie la columna derecha. 


— Crinoideos 

— Asteroideos 

— (Miuroidcos 

— Equinoideos 

— Moloturoideos 

— Concenlri- 
citioidcos 


a. Surcos ambulacrales 
cerrados 

b. Superficie oral 
genera I mente 
hacia arriba 

c. Con brazos 

d. Sin brazos 

e. Globosos o 
tliscoidales 

f. Alargatlos segun el eje 
oral-aboral 

g. Ct>n pedicelarios 

h. Matlreporito interno 

i. Madreporito en la cara 
oral 


11 Defina: petlictiario. madreporito. arbol 
respiratorio. linterna tie Aristoteles. 

12. A lay alguna evidencia cle que el 
antecesor tie los equinodermos fue 
sesil? 

13. Cite cuatro ejemplos de la 
imporlancia tie los equinodermos 
para el hombre. 

1 i ;Cual es ia principal diferencia en el 
iuncionamicnio del celoma tie las 
holoturias comparado con el del resto 
tie los equinodermos? 

IS Exponga una razon por la que el 

antecesor tie los grupos tie eleuterozoos 
fue probablemente un organismo radial 
y sesil. 
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Quetognatos 
y hemicordados 

Filo Quetognatos 
Filo Hemicordados 


Casi cordados 

A mcdiados del siglo pasado, cuando el interes por el origen 
tie I os cordados alcanzaba sn punto algido. nn grupo de 
invertebraclos marinos vermiformes y sin relatione,s conoeidas 
comenzo a atraer La atencion por slis caractercs de tipo 
cordado. Hn 1885, W. Bateson los denomin6 hemicordados, y 
arguyo convinceniemente en favor de su inclusion dentro del 
filo Cordados. Bateson se has 6 en cierlas estr net liras c jue 
penso eran homologas de otras semejantes tie los cordados: 
un cordon nervioso dorsal, hentliduras brancjuiales y, lo mas 
importance, una evaginacion sacciforme de la region hucal cjue 
interpreto como una notocorda. La norocortla, una estructura 
tie soporte en forma de varilla situada dorsalnieme con 
respecto al tubo digestivo en los primeros estatlos tlel 
tlesarrollo tie todos los cordados, es un caraeter clave tie! filo 
Cordados. Si los hemicordados poseyeran una notocorda 
(induso media notocorda) deberian ser considerados 
cordados. 



(.amenta blemente, la estructura que Bateson interpreter'I 
notocorda ni se parece a una notocortla ni se tlesarrolla toms 
tal. Kste y otros problemas, derivatlos tie la atlmision tie las 
hemicordados en el club tie los cordados, se pusieron tie 
manifiesto en la decada de los treinta, pero pant entonceslafl 
ya se habia establecitlo fir memento en los libros tie texto. 
Algunos zoologos y ciertos manna les continuaron asignandoj' 
inercia a los hemicordados la categona tie subfilo dentro dell 
Cordados durante mas de 25 anus. Actualmente, la mayoriai 
los zoologos coincklen en afirmar que los hemicordados tieV 
ser consitleratlos como un filo independiente de cleuterostu m 
«menores». Sin embargo, el nombre que Bateson lestlio, 
Hemichordata, ha sobrevivido, y curiosamente, es bastante 
apropiado para un grupo tie animates que, aunc|ue careccni I 
notocorda, com patten ciertos rasgoscon los vertebrados 
cordados. Como probable grupo hernia no tie esros, los 
hemicordados son, tie hecho. medio (o en parte) cordados. 11 
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Los deuterostomos incluyen. junto con los 
eqiii node n nos y los lofoforados, otros ties 
filos: Quetognatos. 1 lemicordados y Cor- 
dados. Dos subfilos de los Cordados 
-l mcordados y Cefalocordados-son tanv 
bien gaipos de inverrebrados. El filo Que¬ 
tognatos se ha induido tradicionalmentc 
entre los tleuierosiomos. pero hay prue- 
bas moleculares recienies que no apoyan 
esta relation*. Sin embargo, los quetog- 
natos presen tan di versos caracleres deu- 
terostomos, y por el momento seguire- 
mos incluyendolos en este capftulo. Estos 
filos presenran tin desarrollo del celoma 
tletipo enterocelico y algunas formas de 
scgmentacion radial. 

Filo Quetognatos 

HI nomhre cornun de los quetognatos es 
gusanos flecha. Son animales marinos, 
muy especializados para la vida plancto- 
nica. Sus relaciones con otros grupos no 
estan claras. pero los rasgos de su 
embriologfa establecen afinidades con los 
deuterostomos. 

HI nonibre quetognatos (G. ebaite , 
queta + gnat bos. mantlibula) hace refe¬ 
renda a las cerdas falciformes de ambos 
lados de la boca. No es un gmpo nume- 
roso, ya que solo se conocen unas 65 
especies. Su cuerpo es pequefio v delga- 
do, parecido a un torpedo en miniatura o 
a un ilardo, con 2.5 a 10 cm de longitud. 

Los quetognatos estan aclaptados a la 
vida planct6nica. a excepcion de Spade!la 
(G. spadix, hoja de palm a + el la, sufijo 
dim.), un genero bentonico. NormaImente 
nadan hacia la superficie de noche y des- 
cienden durante el dfa. hi mayor pane del 
tiempo se clejan arrastrar pasivamente por 
lacorriente, pero puctlen avanzar con un 
rapido esfuerzo mediante la aleta caudal 
ysu musculatura longitudinal, hecho que 
sin duda contribuye a su exito como 
depredadores planctonicos. Las aletas 
horizon tales en ambos lados del cuerpo 
se utilizan mas para la Hot a cion que para 
la name ion activa. 

Forma y funcion 

F.l cuerpo de los quetognatos no esta 
melainerizaclo y consta de cabeza, tron- 

’ Telford. M. J.. and P. W. Holland, 1993. Mol. Biol. 
Evol. 10:660-676; Wada, H., y N Satoh. 1994. 
Proc. Nall. Acad. Sci. 91:1801-1804. 



co y cola postanal < Figura 25-1 A). En el 
lado ventral de la cabeza, un gran vesti- 
bulo comunica con la boca. El vestibulo 
present a dientes y esta flanqueado en 
ambos lados por cerdas curvadas de 
aspecto quitinoideo *, utilizadas para 
caplurar las presas. Tienen un par de 
ojos en el lado dorsal y una capucha 
peculiar, originada por un pliegue nucal, 
que puede dirigirse hacia delame 
cubriendo la cabeza y las cerdas. Cuan- 
do el animal captura una presa, la capu¬ 
cha se retrae. y los dientes y cerdas se 
abren de golpe. cerrandose inmeclia- 
tamente con gran rapidez. Los quetog¬ 
natos son animales voraces, que se 
alimentan cle formas planet 6 nicas, espe- 
ciaImente copepodos e incluso peque- 
nos peces (Figura 25-lb). Cuanclo son 
abundantes, como ocurre a menudo, tie¬ 
nen un impacto ccologico importante. 
Son casi transparentes, una caracteristi- 
ca de valor aclaptativo en su papel de 
predadores planctonicos. 

El cuerpo esta cubierto por una fina 
cutfcula y una epidermis monoeslratifica- 
da, excepto a los lados del cuerpo, clonde 

N. del T.\ Aunque los autores hablan de qub 
tina , no existe esta sustancia en los deuteros¬ 
tomos. 



B 

Figura 25-1 


Gusanos flecha. A, Estructura interna de 
Sagitta. B Micrografia electronics de 
barrido de un individuo joven de 
Flaccisagitta hexaptera (35 mm de 
longitud) devorando una larva de pez. 

se presents como un grueso epitelio plu- 
riestratificado. Son los unicos invertebra- 
dos con epidermis pluriestratificada. 

Los quetognatos poscen un sistema 
digestivo completo, un celoma bien desa- 
rrollado y un sistema nervioso con un 
anillo formado por dos grandes ganglios, 
dorsal y ventral, y varios ganglios hue- 
rales. Los organos cle los sentidos inciu- 
yen ojos, sedas sensoriales y una coro¬ 
na ciliada en forma cle IJ que se extiende 
sobre el cuello desde la parte posterior 
cle la cabeza, y que detecta corrientes cle 
agua, o quixas actua como quimiorre- 
ceptor. Carecen cle aparatos circulatorios, 
respiratorio y excretor. 

Los quetognatos son hermafroditas 
con autofecundacion o fecundacion cru- 
zada. Los huevos cle Sagitta (1.. flecha) 
tienen una capa gelarinosa y son planc¬ 
tonicos. Los huevos de otros quetogna¬ 
tos se mantienen adhericlos al cuerpo por 
algun tiempo. Las formas juveniles tie¬ 
nen desarrollo directo, sin metamorfosis. 
La embriogenesis de los quetognatos 
difiere cle la cle otros deuterostomos en 
que el celoma se origina a partir cle una 
extension posterior del arquenteron, en 
vez de por la formacion cle sacos celo- 
micos. No hay verdaclero peritoneo tap 
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Parte III. Diversidatl tie la vida animal 


POSICION EN EL REINO ANIMAL 

] Los hemicordados pertenecen al 
grupo de I os deuterostomos y son 
celomados enierocelicos con 
segmentaci6n radial. 

2. Presentan caraaeristicas unto de 
equinodemios como dc cordados. 

3 lil modelo estructural dc los 

cordados sc sugiere por la posesion 
dc hendiduras branquiales y un 
corto cord6n nervioso dorsal y 
tubular. 

4. Sc ohservan semejanzas con los 
equinodemios en las caraaeristicas 
larvarias. 


zando el celoma. La segmentacibn es 
radial, completa c iguaL 

El genero mejor conoeido es Sagitta, 
el gusano flecha comun (Eigura 25-1 A). 

Filo Hemicordados 

Las hemicordados (G. hetni, media + chor¬ 
da. cuerda, cordon) son animates marinos, 
qne se consideraron hasta hace poco un 
subfilo de los cordados, en funcion dc* la 
posesion de hendiduras branquiales y una 
notocorda mdimentaria. Sin embargo, actual- 
mente se acepta que la llamada notocorda 
de los hemicordados es realmente un cliver- 
ticulo bucal fllamado estomocoidio, es decir, 
«corda bucal-) sin homologia con la noto¬ 
corda de los cordados y. por tanto. se les ha 
dado la categoria de filo independiente. 

Los hemicordados son animales vermi- 
formes. bentonicos y de aguas poco pro- 
fundas. Algunos son coloniales y viven en 


CaRACTERISTKIAS DEL 
filo Hemicordados 

1. Cuerpo blando; vermiformes o cortos 
y eompactos, con un pedunculo dc 
fijacion. 

2. Cuerpo dividido en proboscide 
collar y tronco una cavidad 
cclomatica linica cn la proboscidc, 
pero par cn las otras dos regiones; 

di verticil lo bucal en la parte posterior 
de la prob6scide. 


Aportaciones biologicas 

1 l In cordon nerv ioso tubular en la 
porcion del collar puede representar 
una eta pa icmpnina cn hi evolution tie 
los cordados; un plexo difuso de celulas 
nerviosas recucrda al plexo 
descentralizado y subepitelial de los 
equinodermexs. 

2. Lin hendiduras branquiales faringeas. 
tan caraaeristicas en los cordados. se 
utilizaron en un principio para la 
alimentation por filtration, y solo 
secundariamente para la re.spiraci6n, 
por lo que son comparables a las de los 
procordados. 


tubos secretados por ellos mismos. La 
mayoria son sedentarios o sesiles. Su distri- 
bucion es casi cosmopolita, pero lo escon- 
dido de los habitaculos que ocupan y sus 
fragiles cuerpos hacen dificil su recoleccion. 

Los representantes de la clase Enterop- 
neusros (G. entemn . intestine) + pneuslikos ; 
respiracion) (gusanos bellota) presentan 
una dimensiones entre 20 mm y 2,5 m de 
longitud y i a 20 mm de anchura. Los 
representantes de la clase Pterobranchia 
(G. pteron . pluma + branchia. branquias) 
son de menor tamano. de 5 a 14 mm. sin 
incluir el pedunculo. Se reconocen unas 70 
especies de enteropneustos y ires peque- 
nos generos de pterobranquios. 

Los hemicordados tienen la estmetura 
triedomada tipica de los deuterostomos. 

Clase Enteropneustos 

Los enteropneustos o gusanos bellota son 
animales vermiformes y viscosos que 


3. Los enteropneustos son de vida libre y 
hdhitos excavadores; los 
pterobranquios son sesiles. 
mayoritariamente coloniales. y viven 
en tubos que ellos mismos segregan. 

4. Si,sterna circulatorio con vasos dorsal y 
ventral y un coraz6n dorsal 

5. Sistema respiratorio mediante 
hendiduras branquiales (pocas o 
n ingun a en los pterobranquios) que 
comunican la faringe con el exterior, 
al igual que ocurre en los cordados. 

6. Sin nefridios. un glomerulo unico 
conectado con los vasos sangiuneos 
puede tener funciones excretoras. 


viven en galenas o bajo las piedras, nor- 
malmenie en 1‘ango o arena en la zona 
intermareal. Bala;ioglossits tG. halanos. 
bellota + gloss a. lengua) v Saccoglossits 
(G. sakkos. saco + glossa, lengua) (Figu- 
ra 25-2) son los generos mas comunes. 

Forma yfuncMn 

El cuerpo de los enteropneustos esta 
cubieiio de moco. y se divide en una pro- 
boscide. un collar corto v un largo tron¬ 
co (protosoma, mesosoma y merasoma). 

Proboscide. La proboscidc es la pane 
activa del animal. Tantea en el fangoy 
analiza el medio que le rodea, recogien- 
do alimento por medio de liras de moco 
en superficie. Este alimento es transpor¬ 
ta do por corrientes cilia res a un -surco* 
en el borde anterior del collar, y dirigido 
hacia la boca cn la zona vertebral, donde 
es ingerido. Las partfculas de gran tama- 
rio pueden ser rechazadas. cubriendo la 
IxKa con el horde del collar (Figura 2>3). 

Los que viven en galenas utilizan la pix> 
bascide para excavar, introduciendola en Li 
arena o el fango, que se van desplazando 
hacia atras por la accion de los cilias y del 
moco; pueden tambien ingerir la arena oel 
bam) al avanzar. extravendo su contenido 
organico. Las galenas estan revestidas de 
moco y tienen forma de U, generalmenre 
con tlcxs abeitunis entre 10 y 30 cm v con el 
fondo del tunel a 50 6 75 cm bajo la super¬ 
ficie. Pueden sacar la prolx)scide por la aber- 
tura anterior para alimentarse. Los restos de 
alimento son expulsados por la aheiturj pos¬ 
terior del tubo, acumulandose en unos mol- 
des espirales muy peculiares que permiten 
una rapida localizacion de las galenas. 


7. Plexo nervioso subepidermico, 
engrosado para forma r dos cordones 
nerviosos. dorsal y ventral, con un 
anillo que los conecta en el collar; el 
cordon dorsal en el collar es hueco 
en algunos casos. 

8. Sexos se parados en los 
enteropneustos. con gonadas que 
sobresalen deniro de la cavidad 
corporal; en los pterobranquios puede 
darse reproduccion sexual o asexual 
(en algunos) por gemaci6n: larva 
tornaria en algunos enteropneustos. 
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Tronco 


Proboscide 


Boca 
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I 



Collar 


Proboscide 

Musculatura circular 
Glomdruio 

Vosicula 
cardiacs 


Poro de la proboscide 

Celoma del collar 


Cordon nervioso del collar 
Cordon nervioso dorsal 

Vaso sanguineo dorsal 




Celoma 

de la proboscide 

Musculatura / Pieza 

longitudinal Diverticulo esqueletica 
bucal 


Cavidad 

bucal 


Vaso 

ventral 


Hendiduras 
branquiales 
Faringe 

Cordon nervio¬ 
so 


Figura 25-2 

Gusano bellota Saccoglossus. (Hemicordado. clase Enteropneustos). A, Vista lateral 
externa B, Seccion longitudinal de la zona anterior. 


En Li parte posterior tle la proboscide 
v_encuenira un pequerto saco celomico 
iprutocele), dencro del dial sc* extiende el 
diverticulo bucal cjue es una prolonga¬ 
tion. en forma cle saco ciego, de la parte 
interior del tulio digestivo (estomocorda). 
que flic considerado en un principio cot no 
uru notocorda. FI protocele sc comunica 
con el exterior por un esrrecho canal que 
- ahre en el poro de la proboscide (Figu- 
n 2S-2H). El par cle cavidacles cel Arnicas del 
fdbr se ('omunica tambien mediante poms 
con el exterior. Tomando agua por cstos 
puros Iwcia los sacos celbmicos de la pro 
Imitle y del collar, estos pueden ponerse 
gugentes, facilitando asi la excavacion cle 
Lls galenas. Lis coniraccioncs cle la muscu- 
atura corporal permiten ex pulsar el exceso 
do agua a traves de las hendiduras bran- 
:{uuJe>. reduciendo asi la presit >n hidrosta- 
lica v permitiendo ci avance del animal. 

Sislema branquial. Una fila de poros 
branquiales se dispone dorsolateralmente 
•ada Lido del tmneo. deltas del a )llar (l ; igu¬ 


ru 25-3A). Al)ren a las camaras brant|iiiales, 
que a su vex comunican con las hendidu¬ 
ras bnmquiales (intemas) cle Itxs lados cle 
Li la tinge. Lis liendiduras branquiales noasu- 
inen la funcion cle verdaderas branquias, 
pert> se cree que algun intercambio gaseo- 
so se produce en el epilelio vascular bran¬ 
quial, asi como en la supcrficie corporal. 
Mediante corrientes cilia tvs, se manlicne un 
aporte consume de agua. desde la boca y a 
lraves de la faringe, que sale por las hendi¬ 
duras y las camaras brant juiales al exterior. 

Tubo digest!vo y alimentation. Los 

hetnicordados se alimentan principal- 
mente mediante las corrientes cilia res y 
el moco que producen. Por tleiras de la 
cavidad bucal hay una gran faringe 
donde dorsalmcnte se disponen las hen¬ 
diduras brantjuiales en forma de U (Figu- 
ra 25-2 b) AI no ser verdaderas brant juias, 
la funcion primaria del aparato branquial 
de la faringe pa ret e ser la recogidu de ali- 
mento. Las patliculas alimenticias reco- 
gitlas en el moco v llevadas hasta la boca 


A 



Boca abierta Poros branquiales 

durante la alimentacion 

It 



Boca oerrada 


Figura 25-3 

CorTientes alimentarias en un hemicordado 
enteropneusto. A, Vista lateral de un gusano 
bellota con la boca abierta. mostrando la 
direccion de las corrientes creadas por los 
cilios de la proboscide y del collar. Las 
particulas de alimento se dirigen hacia la boca 
y el tracto digestivo. Las particulas rechazadas 
son expulsadas del collar. El agua sale por los 
poros branquiales, B, Cuando la boca se 
cierra, se rechazan todas las particulas, que 
pasan hacia el collar. Los hemicordados no 
excavadores y algunos excavadores utilizan 
este sistema de alimentacidn. 

por la accion de los cilios tie la probds- 
citle y el collar se separan del agua bran¬ 
quial que sale a traves tie las hendiduras 
brantjuiales, y son dirigitlas posterior- 
mente a la zona ventral tie la faringe para, 
a lraves del esofago. pasar al intestine), 
donde tienen lugar la digestion y la absor- 
cion (Figura 25-3). 

A pa rat os circulntorio y excretor. I n 

vaso mctiiodorsal, sobre el digestivo, con¬ 
duce la sangre hacia delante In el collar, 
este vaso origina un sent) y una vesicula 
cartliaca, situada sobre el diverticulo 
bucal La sangre emra en una red tie 
senos sangufneos cjue constituyen el glo- 
inemlo, que rotlea parcialmente estas 
esimctliras. Se cree cjue el glomerulo rea- 
liza fimeiones tie excretion (Figura 25- 
2b). La sangre es conducida a la region 
caudal por el vaso ventral, dispuesto bajo 
el intestine), pasando a traves de exten- 
sos senos al epitclio digestivo y a I plexo 
lagunar tie la pared del cuerpo. 

Slstemas nervioso y sensorial. HI sis 

tenia nervioso esta constituido principal- 
mente por un plexo subepitelial tie celu- 
las nerviosas y libras que estan en 
contacto con prolongaciones de celulas 
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Celoma 3 
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ciliada 
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(protoceie) ciliada 


Boca 
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(axohidrocele) 
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ciliado 
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B 


Boca 


Ano 

Celoma 3 
(somatocele) 


Tornarla 


Bipinnaria temprana 


Figura 25-4 

Comparaci6n de una tornaria de hemicordado (A) y una bipinnaria de equinodermo (B). 


epiteliales. Engrosamientos de este plexo 
forman los cordones nerviosos dorsal y 
ventral, que se unen en la parte posterior 
del collar mediante el conectivo anular. 
El cordon dorsal continua y se prolongs 
per el collar, emitiendo fibras al plexo de 
la proboscide. El cordon del collar es 
hueco en algunas especies, y contienc 
neuronas gigantes que emiten fibras que 
se ponen en contacto con lexs troncos ner¬ 
viosos. Este plexo nervioso primitivo 
recuerda al sistema nervioso de los cni- 
darios y los equinodermos. 

Los receptores seasoriales induyen celu- 
las neurosensoriales en toda la epidermis 
(especialmente en la proboscide, con un 
organo ciliar preoral con funciones qui- 
miorreceptoras) y celulas fotorreceptoras. 

Reproduccion y desarrollo. Ijos sex os 
estan separados. Las gonadas se dispo- 
nen en hileras dorsolaterales a ambos 
lados en la parte anterior del tronco. La 
fecundacidn es externa y. en algunas 
especies, se desarrolla una larva torna¬ 
ria ciliada que, en ciertos eslados, recuer¬ 
da a la larva bipinnaria de los equino¬ 
dermos. con la que se confundio en un 
principio (Figura 25-4). El genero Sacco- 
glossus. de los mares de America, tiene 
desarrollo directo sin estado de tornaria. 

Clase Pterobranquios 

El modelo basico de los pterobranquios 
es muy semejante al de los enteropneus- 
tos, pero hay cierias diferencias estruc- 
turales en relation con el modo de vida 
sedentario de los pterobranquios. El pri¬ 


mer ptcrobranquio descrito se recogio en 
la famosa expedicion del Challenger 
(1872-1876). Aunque en un principio se 
considero como un polizoo (los actuates 
ectoproctos y endoproctos), posterior- 
mente se reconocieron sus afiniclades con 
los hemicordados. Solo se conocen con 
detalle dos generos (Cepba Iodise us y 
Rbahdopieura ). 

Son animates pequeftos, generalmente 
entre 1 y 7 mm de longitud. aunque el 
pedunculo puede ser mas largo. Muchos 
individuos de Cephalodiscus (G. kepba 
le. cabeza + dtskos, disco) (Figura 25-5) 
viven reunidos en tubos gelatinosos, que 
con free u end a forman un sistema anas- 
tomosado. Sin embargo, los zooides no 
estan conectados y viven independien- 
temente en los tubos. Por las aberturas 
de esios tubos extienden su corona de 
tentaculos. Se fijan a las paredes de los 
tubos mediante pediinculos extensibles 
que les permiten retraerse dentro de 
aquellos cuando es necesario. 

El cutMpo de Cephalodiscus esta divi- 
dido en las tres regiones —proboscide, 
cuello (o collar) y tronco— caracteristi- 
cas de los hemicordados. Hay solo un par 
de hendiduras branquiales, y el tubo 
digestive) presenta una disposicion en 
forma de U. con el ano cerca de la boca. 
La proboscide tiene forma de escudo y 
en su base hay de cinco a nueve pares 
de brazos con tentaculos. que contienen 
una prolongacion de la cavidad celoma- 
tica del mesosoma, como en un lofofo- 
ro. Surcos ciliaclos de los brazos y de los 
tentaculos recogen el alimento. Algunas 
especies son dioicas y otras monoicas, 



Tronco 


Tentacuio- 

- V* 


-»■ 
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Collar 

Hendidura 
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Pedunbvito 


Colonia de Cephalodiscus 


Figura 25-5 

Cephalodiscus , un hemicordado 
pterobranquio. Estas delicadas formas (de 5 
a 7 mm) viven en tubos formando 
comunidades (cenecios), pero pueden 
moverse dentro de los tubos y no 
constituyen verdaderas colonias. Los 
tentaculos ciliados y los brazos dirigen 
corrientes de agua y partfculas de alimento 
hacia la boca. 


pero puede darse tambien reproduccion 
asexual por gemacion. 

En Rha bdopleu ra{G. rbahdos, can a 
+ pleura , lack)), de menor lamanoque 
Cephalodiscus , los individuos se mantie- 
nen juntos formando colonias de zooides I 
unidos por un estolon y encerrados en 
un lubo o cenobio comun (Figura 25-6), 

El collar en estas formas lleva dos ramas 
o brazos ramificados con tentaculos. No j 
existen hendiduras branquiales ni glo- 
merulo. Los nuevos individuos se pro¬ 
duce n por gemacion. a partir de un esto¬ 
lon basal, que se ramifica por el sustrato j 
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Figura 25-6 

A, Rhabdopleura, un hemicordado pterobranquio en su tubo. Los individuos viven en tubos ramificados conectados por estolones, 
y asoman por ellos tentaculos ciliados para alimentarse. B, Porcion de una colonia. 


Ningun pterobranquio tiene cordon ner- 
vioso tubular en el collar, pero, por otro 
lado. su sistenia neivioso es semejante al 
de los enteropneustos. 

Los Graptolitos fosiles clel Paleozoico 
medio se incluven con frecuencia como 
una clasc extinguida de los Hemicorda- 
dos. Se les considera como fosiles intlica- 
dores importances de los estragos geolo- 
gicos clel Ordovicico y Silurico. La 
■mejanza de los graptolitos con los hemi- 
prcLtdos ha sido muy controvertida. pero 
el deseubrimiento cle un organismo que 
parece un graptolito vivo ha reforzado la 
hipotesis. Se ha clescrito como una nueva 
especie cle pterobranquio, I lama do Ce- 
phahdisci is gmplolitoides. 

FILOGENIA Y RADIACION 
ADAFIAIIVA 

Filogenia 

La filogenia de los hemicordaclos ha sido 
ungran enigma. Comparten caracteristi- 
cascle cordados y cle ec|iiinodermos. Con 
loscordados tienen en cornun las hencli- 
duras branquiales utilizadas primeramen- 
le para una alimcntacion por filtracion v 


secundariamente para la respiracion, como 
ocurre en algunos procorclados. Atlemas 
un corto y hueco cordon neivioso dorsal 
en el collar puede ser homologo del cor¬ 
don nervioso de los cordados (Figura 25- 
7). El cliverticulo bucal de la cavidad bucal 
de los hemicordaclos fue durante mucho 
tiempo considera do una ruclimentaria 
notocorda, homologa de la notocorda cle 
los cordados; actualmente se considera 
como una sinapomorfia propia de los 
hemicordaclos. Las primeras fuses cle la 
embriogenesis son muy puree id as a las de 
los equinoclermos y la larva tornaria es, 
en muchas cosas. identica a la bipinnaria 
cle los asteroideos. Sin embargo, las rela- 
ciones hipoteticas que aparecen en la 
Figura 25-7 situan a los lofoforados como 
el grupo hermano cle hemicordaclos y cor¬ 
dados. como resultado de la sinapomor¬ 
fia propucsta para toe los ellos: una coro¬ 
na de tentaculos ciliados que contienen 
extensiones del mesocele *. 

A parte de sus caracteristicas cle d eli¬ 
te rostomos. las re lac ion es cle los quetog- 
natos con los otros filos clcuterostomos 

* Brusca. R, C.. and G. J. Brusca. 1990. Invertebrates. 
Sunderland. Massachusetts. Sinauer Associates. 


son enigmaticas. Los estudios de las 
secuencias de RNA ribosomico indican 
que los quetognatos pueclen estar mas 
proximos a los protostomos cle lo que se 
pensaba. Otros investigadores sugieren, 
no obstante, que los quetognatos no son 
ni protostomos ni deulerostomos, sino 
que se originaron independientemente 
cle una linea celomada temprana. 

RadiaciOn adaptativa 

Los pterobranquios. clebido a que viven 
sesiles en tubos que ellos mismos segre- 
gan en los fondos oceanicos, clonde las 
concliciones son regularmente estables, 
ban sufrido una divergencia adaptativa 
escasa. Han mantenido un tipo de ali- 
memacion tentacular mediante cilios. Los 
enteropneustos, por otro lado, aunque 
son lentos, son mas activos que los pte¬ 
robranquios. y, habiendo perclido los bra- 
zos rentaculares, utilizan la proboscide 
para atrapar pequenos organismos en el 
moco o comen tterra cuando excavan, 
cligiriendo los sedimentos organ icos que 
hay en el la. Aunque su gruel o cle diver¬ 
gencia evolutiva es mayor que la de los 
pterobranquios, es todavia pequena. 
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Diversidad de la vida animal 
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* Excepto en foronldeos 

Figura 25-7 

Cladograma que muestra las hipoteticas relaciones entre los filos de deuterostomos. La corona de tentaculos ciliados (con extensiones del 
mesocele) se considera aquf como un car£cter presente en los ancestros de lofoforados, hemicordados y cordados. Esta corona tentacular 
se habrta perdido en la Ifnea que conduce a los cordados y. dentro de los hemicordados, en los enteropneustos. Los pterobranquios 
retienen este caracter primitivo, que en los filos de lofoforados se ha modificado como un lofoforo. Las relaciones de los quetognatos estan 
sin resolver. Aunque poseen los caracteres deuterostomos ancestrales. no hay datos suficientes para relacionarlos con otros grupos de 
deuterostomos. 


Fuente: Modificado de Brusca, R. C., andG. J. Brusca, Invertebrates. Sinauer Associates, Inc., Sunderland. MA. 1990 
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Losgusanos flecha o sagitas (filo Quetogna- 
tos) son un grupo pequeno, pero tienen 
importancia como componentes del plancton 
marino. Tienen un celoma hien desarrollado, 
yson depretladores efectivos, que ocupan 
uiros organ ismos planctonicos con los dien- 
lesy las cerdas quitinoideas que roclean su 
boca. 

Los hemicordados son gusanos marinos 
que fueron considerados afines de los cor- 


dados porque se pensaba que su diverticu- 
lo bucal era comparable a una noiocorda. 
Sin embargo, en eomiin con los cordados, 
algunos poseen hendiduras branquiales v un 
cordon nervioso dorsal hueco. Las porcio- 
nes en que se divide el cuerpo (probcxscide, 
collar tronco) poseen las ttpicas cavidades 
celomaticas (protocele, mesocele, metacele) 
de los deuterostomos. Los hemicordados de 
la clase Enteropneustos incluyen especies 


fosoras en galenas, que se alimentan de las 
particulas que filtran el agua por medio de 
las hendiduras branquiales. Los pterobran- 
quios son lubicolas que se alimentan por fil- 
traci6n realizada con sus tentSculos. Los 
hemicordados son filogeneticamente impor- 
tantes, porque muesiran afinidades con los 
cordados, los equinodermos y los lofofora- 
dos, y parecen ser el grupo hermano de los 
cordados. 


Cuc.vst iorui rio 


1. Cite cuatro caracteristicas morfoldgicas 
de las quetognacos. 

2. <Cual es la importancia ecologies de los 
gusanos flecha ? 


3- <Que caracteristicas tienen en comun los 
hemicordados con los cordados, y en 
que se diferencian? 

4. Distinga los enteropneustos de los 
pterobranquios. 


5. /Cudles son las pruebas de la relacion 
de los hemicordados tanto con los 
equinodermos como con los 
lofoforados? 



Vertambien la Bibliografia genenil de la Parte 
III. p. 631. 

Barrington, E. J. W. 1965. The biology of 
Hemichordata and Protochordata. San 
Francisco, W. H. Freeman & Co. 

Informe sobre el comport a mien to, 
fisiolotfi'a y reproduction de 
hem icordados, 11 rocordados y 
cefalocordados . 


Bieri, R., and U. V. Tluiesen, 1990. The 
strange worm Batbyhelos. Am. Sci. 
78:542-549. Bathybelos es un 
quetognatopeculiar, con un sistema 
nervioso dorsal, una caractensrica 
solo compart ida en el Pei no Animal 
con hemicordadosy cordados. 

Los autores opinan que este 
caracteres convergent con el de estos 
dos filos. 


Svitii, K. A 1993. It’s alive, and it's a 

graptolite. Discover 14(7): 18-19. Breve 
nota sobre el descubnmienlo del «fosil 
vivienle» Cephalodiscus graptolitoides. 

Tliuesen, E. V., and K. Kogure. 1989. Bacterial 
production of tetixxlotoxin in four species of 
Chaetognalha. Biol. Bull. 176:191-194. Los 
qnetognatos utilizan venenopara reducira 
suspresas, veneno que es producido jx>r 
bacletias (Vibrio alginolyticus). 













Los Cordados 



Caracteres generates, 
Protocordados y el origen 
de los vertebrados 



Un largo camino desde el anfioxo 

A lo largo de las costas surerias de Norteamerica, y parcialmenle 
enterratlo en la arena del ldndo marino, vivo un pequeno 
animal, translucitlo y pisciforme, que Ultra calladamente 
particulas organicas del agua del mar. Poco llama! ivo, sin valor 
comercial y practicamente desconocido, esta criatura es sin 
embargo uno de los animales mas famosos de la zoolog ia 
clasica. Se trala del anfioxo, un animal cjue posee claramente los 
cuatro msgos caracteristicos del Rio Cordados: (1) cordon 
nervioso dorsal y tubular, (2) una notocorda de soporte. 

(3) hendiduras branquiales para la alimentacion por nitration y 

(4) una cola postanal para la [propulsion. Totlos estos caracteres 
aparecon reunidos en una forma primitiva. con la simpliciclad de 
un libro de texto. Ml anfioxo es un animal que podria haber sido 
disenado por un zoologo para sus clases. Durante el siglo xix. 
con el interes por el origen de los vertebrados en su pi into 
culminante, el anfioxo estaba considerado como muy cercano al 
aspecto del antecesor direclo de los vertebrados. Fsta posicibn 
privilegiada fue mas tardc reconocida por Philip Pope en un 
poema. cantado al son tie la conocida tonada *Typperary». 
Finaliza con el siguiente estiibillo: 

It’s a long way from amphioxus 
It's a long way to us. 

It's a long way from amphioxus 
To the meanest human cuss. 

Well. It’s good-bye fins and gills slits 


And it's welcome lungs and hair. 

It’s a long, long way from amphioxus 
But we all came from there. 

Hay un largo camino desde el anfioxo 
tis un largo camino hasta nosotros. 

Hay un largo camino desde el anfioxo 

Hasta las cumbres del pensamiento hit memo , 

A di os a bra ntju ias y a let as. 
lUeiwenidos pul monos y pefo. 

Hay nn largo camino desde el anfioxo, 

Peru venimos de el. 

Pero su situation privilegiada no iba a dinar elernamente 
Por una parte, el anfioxo c arece de una de las mas 
importantes caracteristicas de los vertebrados: una cabezi 
definida, con organos sensoriales especiales y dotadailejj 
necesario para llevar un modo de vida tlepredador. Eslo, 
junto con varios rasgos especial izados, sugiere actualineni: 
los zoologos que el anfioxo representa una linea que se 
separo tempranamente del linaje principal de los cordadB 
Parece que, de hecho, estamos alejados un largo irechodl 
anfioxo. Sin embargo, aunque se le hava denegado aim: 
el premio al ancestro tie los vertebrados, creemos que se 
sigue pareciendo al primer prevertebrado mas cjue nin^un 
otro animal conocitlo. ■ 
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POSICION EN EL REINO ANIMAL 

HI fib Cordados (L. Chorda, cuerdu) 
pertenece a la rama Deuterostomos del 
Reino Animal, que inc luye a los filos 
Equinodermos, Quctognatos y 
Heniicordudos, y los (res filos de 
lofoforaclos: Loronldeos, Eeioproctos y 
Braquiopodos. Todos estos filos comparten 
muchas caracteristicas embriologicas v 
prohablemente descienden de un antiguo 
aniecesor comun. De todos Jos 
deuterostomos, los cordados son, con 
diferencia. los de mas cxito en un sentido 
evolutive. A partir de luimildes comiertzos. 
los cordados desarrollaron un esquema 
corporal vertebrado de adaptabilidad 
inigualable que siempre es palente, y que 
proporciona perspectivas casi ilimitadas 
para la especializaciAn de modos de vida. 
forma y luncion. 

CONTRIBUCIONES BIOI.OGICAS 

1. HI endoesqueleto de los verlebrados 
permite el crecimienlo continue) sin 

Los CORDADOS 

Lasanimales mas conocidos por la mayo- 
ri;i de las gentes peiteneccn al gran filo Cor- 
dados(L. chorda ; cuerda). Ui propia espe- 
dehumana esia incluida, y compaite una 
de las caracteristicas mas comunes, de la 
quederiva el nombre del file: la notocor- 
da(G. itolon. espaldsi + L. chorda, cordon) 
iFigura 26-1). Hsta estructura la poseen 
iixlos los representantes del grupo, ya sea 
enestados larvaiios, embrionaiios o duran- 
tetoda la vida. La notocorda es una espe- 
cie de varilhi semirrlgida. constituida por 
r|ulas vacuolizadas y cubiena por una 
vaina fibrosa que se extiende. en la mayo- 
riade los casos, a todo lo largo del cuerpo 
entre el tubo digestive y el slstema nervio 
so central. Su principal funcion es sopor- 
tar y da r consistenci a a I cuerpo, esto es, ac¬ 
uta como un eje esqueleiico. 

FI plan estmctural de los cordados con¬ 
serve muchas de las estructuras de los 
invertebrados no cordadcxs, como una 
>imetria bilateral, un eje anteroposterior, la 
(fcposicion del celoma en «tuho dentro de 
untubo», metamerta y cefalizaciftn. Sin 
embargo, la posicion filogenetica exacla de 
los cordados en el Reino Animal no esta 
‘ clara. 

Se Iran propuesto dos posibles llneas 
evolutivas. Las primeras especulaciones. 
que apuntaban hacia el gmpo artropcxlos- 


niudas, la consecucion de un gran 
tamano corporal, y proporciona un 
exedente anclaje para la union de la 
muscularura. 

2. La faringe perforada de los 

protocordados. que se origino como 
un mecanismo para la alimentacion 
filtradora, sirvio como base para la 
posterior evolucion de verdutlcras 
branquias internas y mandibulas. 

3. La adopcion de h&bitos predadores 
por los verlebrados primitivos y la 
consigniente evolucion de un cerebro 
altamente clesarrollado y Organos de 
los sentidos pares comribuycron en 
gran medida al cxito de la radiacion 
adaptativa de los verlebrados. 

i. Las extremidades pares que 
aparecieron en los verlebrados 
acuaticos se adaptaron mas mrdc 
per feet a men te como miembros 
articulados para una locomotion 
cficaz en tierra o como alas para el 
vuelo. 


anelidos-moluscos (rama de los protosto- 
mos) ban perdido partidarios. Ah ora se 
tree que solo el grupo de los equinoder- 
mos-hemicordatlos (rama de los deute- 
roslomos) merece serias consideraciones 
como grujX) hemiano de los cordados. Lcxs 
cordados comparten varias caracteristicas 
impoitantes con los deuterostomos: seg- 
mentacion radial (p. 109), coastaiccion del 
ano a partir de la primera a I Tt it ura embrio- 

A 



Vaina fibrosa Vaina el^stica 


CARAC I ERiS'nCAS DEL 

filo Cordados 

1. Simetria bilateral; cuerpo 
segmentado; tres hojas embrionarias; 
celoma bien desarrollado. 

2. Notocorda (varilhi esqueletica) 
existente, al menos, en algun esiado 
de su ciclo. 

3. Cordon nervioso tubular, simple y 
dorsal; exttvmo anterior del cordon 
ensanchado para Idrmar el cerebro. 

i Hendiduras hranquiaies faringeas 
presentes en algun esiado de su 
ciclo, t'uncionales o no. 

A Cola postanal, generalmenie 
prolongada por detras del ano, en 
algun estado, aunque puede persistir 
o no. 

6. Corazon ventral, v vasos 
sanguineos ventrales; sis tern a 
circuJatorio cerrado. 

7. Sistema digestivo completo. 

K. Musculos segmentados en un 

tronco no segmentado. 

9. Endoestjuelcto cartilaginoso u oseo 
que se present a en la mayorla de los 
animales de este grupo (verlebrados). 

naria (blastoporo), con formacion de la 
boca, a partir tie una abertura de origen 
secundario y celoma formado primiiiva- 
mente por fusion de sacos enterocelicos 
(excepto en vertebnidos, donde el celoma 
es basicamente esquizocelico). Estas carac¬ 
teristicas comunes indican una unidad 
natural entre los deuterostomos. 

B 



Figura 26-1 

A, Estructura de la notocorda y sus vainas circundantes. Las celulas de la notocorda presentan 
gruesas paredes, estan dispuestas apretadamente y vacuolizadas. La rigidez es producida 
principalmente por la turgescencia del liquido que llena las celulas y por las vainas de tejido 
conjuntivo que las rodean. Este tipo primitivo de endoesqueleto es caracteristico de todos los 
cordados en algun estado de su ciclo vital. La notocorda proporciona la rigidez longitudinal del 
eje principal del cuerpo, una base de insercion para los miomeros y un eje alrededor del cual 
se desarrolla la columna vertebral. B, En mixines y lampreas persiste durante toda la vida, 
pero en los vertebrados superiores es remplazada por las vertebras. En el hombre 
encontramos ligeros vestigios de la notocorda en el nucleo pulposo de los discos 
intervertebrales. Su proceso de formacion es diferente en los distintos grupos de animales. En 
el anfioxo se forma a partir del endodermo; en aves y mamiferos aparece como una 
excrecencia anterior de la linea germinal primitiva. 
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Clash u \< ;ion df.i. Fn.o Cordados 

FiJo C iordados 

Grupo Protocordados (Acraneos) 

Siibfilo Urocordados ((i ottra , cola + L chorda . cordon) (Tunicados). 
Nolocorcti y cordon nervioso s61o en lurvas nadadoras; adulios scsiles y rodcados 
por una tunica 

Suhfilo Ccfalocordados 1 C» kefibale. cabeza + I. chorda, cordon): lancclas 
(anfioxo). Nolocorda y cordon nervioso a lo largo dc loda la longitud del cuerpo 
y que persiste durante toda la vida; pisciformes. 

Grupo Craneados 

Suhfilo Vertebrados (L tvrtebratus. dorso oseo). \ ertebras oseas o cartilaginosas 
rodcando la mcdula espinal; notocorda en todos los estados eml)rionario.s, que 
persisle en algunos peces; dividido en dos grupos (supcrclases) en funcibn dc la 
presencia o n<> de mandihulas. 

Superclase Agnatos (G. a, sin + gnat bos, mandihula). 

(Ciclosioinados): mixines y lamprcas. Sin verdadenis mandihulas ni 
apfcntlices. 

Clase Mixines (G. myxa, viscosidad): mixines. Boca terminal con euatro 
pares de lentaculos; sin embudo bucal; saco nasal con conducto a la laringe; 
cinco a 15 pares de bolsas branquiales; parcialmente hermafroditas. 

Clase Ccfalaspldomorfos (G. kepbale, cahcza + aspidos . escudo + motphe, 
forma): Iampreas. Boca suctora con dientes corneos; saco nasal no 
conectado con la boca; siete pares de bolsas branquiales. 

Superclase Gnatostornados (G. gnatbos, mandibula + stoma, lx>ca) peces 
con mandihulas, todos los tetrapodos. Con mandihulas y, gcneralmcntc. 
exiremidades pares. 

Clase Condrictios (G. cbondros , cartilago + iebthys, pez): tiburones, ray as, 
torpedos y quimeras. Cuerpo aplanado con cola heterocerca; esquelelo 
cartilaginoso; cinco a siete branquias con aberturas separadas, sin opercuio ni 
vejiga naiatoria. 

Clase Osleictios (G. osteon, hueso + ichtbys, pez) (Teleostomos): peces 
oseos. Cuerpo primitivamente fusiforme, pero variadamente modificado; 
esquelelo oseo mayoritariamente; branquias simples abiertas a cada lado, 
cubiertas con opercuio; por lo general, vejiga naiatoria o pulmon. 

Clase Anfibios (G. ampbi , ambos o doble + bios, vida): anfibios. 

TetriSpodos eciotermicos; respiraeibn pulmonar, branquia! o cutanea; 
desarrollo a traves de estados larvarios; piel humeda, que contiene glandulas 
mucosas y carece de escamas. 

Clase Reptiles (L. reftere, reptar): reptiles. Tetnipodos, poiquilotermos o 
ectotermicos (algunos homeotermos) con pulmones; desarrollo embrionario 
dentro de un huevo con cascara, sin estados larvarios; piel seca, que carece 
de glandulas mucosas y est£ cubierta de escamas epidermicas. 

Clase Aves (L. pi. de avis, pajaro) aves. Vcrtchrados homeotermos; 
extremidades anteriores modificadas para el vuelo; cuerpo cubierto con 
piumas; escamas en las patas. 

Clase Mamiferos (I. mamma, pecho, teta): mamiferos. Vertebrados 
homeotermos con glandulas mamarias; cuerpo mas o menos cubierto con 
pelo; neocerebro bien desarrollado. 


En conjunto, hay un plan mas unifor¬ 
me en cuanto a organos y sislemas en 
este filo que en muclios de los filos de 
in vertebrados. Ecologicamente, los cor¬ 
dados estan entre las formas orgilnicas 
con mayor capacidad de adaptation, 
captures de ocupar la tnayoria de los lipos 
de habitat. Ilustran. mejor quiza que cual- 
cjuier otro grupo animal, los procesos 
evolutivos basicos del origen de mievas 
estructuras, estrategias adaptativas y radia- 
cion adaptativa. 


Clasificacionfs tradicional 

Y CLADISTA DE I.OS CORDADOS 

La classification linneana tradicional de las 
cordados proporciona una forma simple 
y convenienle de indicar los taxones 
induidos en cada uno cle lexs grandes gm- 
pas. Sin embargo, desde el punto de vista 
claclista, algunos tie los taxones iratiicio- 
nalcs, como los agnalos o los reptiles, ya 
no se reconocen. Esto sucetle porque 
tales taxones no satisfacen el criterio da- 


dista de considerar como taxones validos 
solamente a grupos monofileticos, es 
decir, a grupos que contengan a todos los 
descentlienies conocidos de un unico 
antecesor comun. Los reptiles, porejem- 
plo, se consideran parafileticos porque 
no contienen a todos los descendientes 
de su antecesor comun mas rccicnte. El 
antecesor comun dc los reptiles lo es 
tambien de las aves y los mamiferos. Por 
dlo, y como se muestra en el dadograma 
(Eigura 26-3), los reptiles, aves y mami- 
leros componen un clado nionofiletico. 
tlenominado los amniotas porque tcxlos 
el los desarrollan un huevo con membra- 
nas extraembrionarias especiales, una de 
las cuales es el amnios. Por lanto, y de 
acuerdo con el claclismo, los reptiles solo 
pueden agruparse segun un criterio nega- 
livo: amniotas que no son ni pa jams ni 
mamiferos; no hay caracteres nuevoso 
positivos que unan a los reptiles. De 
forma semejante, los agnatos (mixines v 
Iampreas) son un grupo paralllelico por- 
tjue el antecesor comun de los agnatos lo 
es tambien del resto de los vertebrados 
(los gnatostomados). Las razones por las 
que los grupos parafileticos no se utilizan 
en la taxonomia claclista se explican deta- 
lladamente en el capitulo 11 (p. 205). 

Es imponante reconcx'er que el arbol 
lilogenetico de los Cordados (Eigura 26- 
2) y el dadograma dc los cordados (Mgu- 
ra 26-3) proporcionan diferentes tiposde 
informacion. El cladograma muestra una 
jerarquta inclusiva de taxones agrupados 
por compartir caracteres derivados. Fstos 
caracteres pueden ser morfologicas, fisio- 
logicos, cmbriologicos, de comporta- 
miento, cromosomicos o moleculares 
Aunque el dadograma refleja el momen- 
to relalim del origen de las propiedades 
nuevas de cada grupo taxonomico y su 
position espedfica dentro de un si sterna 
jerarquico de ascendencia evolutiva 
comun, no (leva escala temporal ni infor¬ 
macion sobre linajes ancestrales Morel 
contrario, las ramificaciones cle un arhol 
I'ilogeneiico intentan represenlar las li- 
neas dc descendencia que realmente 
existieron en el pasado. La informacion 
geologica relativa a la edad de los linajes 
se ariade a la informacion del cladogra¬ 
ma para generar un arbol filogenetico de 
los mismos taxones. 

En nucslro tralamiento dc* los corda- 
dos hemos conservado la clasificacion lin¬ 
neana tradicional (p. i86) por su utilidad 
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Figura 26-2 

A(tx)l lilogenetico de los cordados, que sugiere posibles origenes y relaciones. Se han sugerido otros esquemas, que tambien son posibles. 
laabundancia relativa en numero de las especies de cada grupo a lo largo del tiempo geolbgico, segun indica el registro fosil, queda 
sugerida por el engrosamiento y adelgazamiento de la linea de descendencia de ese grupo. Las lineas discontinuas indican que el registro 
fosil es escaso o inexistente. 
























■ Cordados (animales con notocorda en algun estado del ciclo vital) 


Eucordados (cordados que mantienen un esqueleto axial toda la vida) 
- Craneados (eucordados con craneo) = Vertebrados 


■ Gnatostomados (craneados con mandibulas)- 


r 


■Teleostomos (peces oseos + tetrapodos) 


Protocordados 


Agnatos 


Ostelctios 
r (peces oseos) 


Tetrapodos (vertebrados de cuatro patas) - 

- - - Amniotas (tetrapodos con embriones dotados - 

de membranas extraembrionarias) 



glandulas 
mamarias 


Huevo con membranas extraembrionarias 


Notocorda y cordon 
nervioso solamente 
en la larva 
nadadora 


Extremidades pares para la 
locomocion en tierra 

Elementos de soporte esqueletico 
exclusivos (cinturas) 

Pulmon o vejiga natatoria derivada del digestjvo; esqueleto oseo 

Mandibulas, 3 pares de canales semicirculares, apendices pares, 
filamentos branquiales a los lados del soporte esqueletico 

- Dos o tres pares de canales semicirculares; ririon mesonefrico 

Cabeza y cerebro bien formados; organos sensoriales 
"especializados; 1 o mas pares de canales semicirculares; 
riridn pronefrico; cresta neural; placodas epidermicas neurogenicas 

Esqueleto axial mantenido toda la vida; somitos musculares presentes 




- Notocorda; cordon nervioso dorsal y hueco; 
hendiduras farmgeas; cola postnatal 


Figura 26-3 

Cladograma del filo Cordados, que muestra las relaciones probables entre los grupos monofileticos que componen el filo. Cada rama del cladograma representa un grupo monofiletico, 
Algunos de los caracteres derivados que identifican las ramificaciones se muestran a la derecha de los puntos de ramificacion correspondientes. En la parte superior del cladograma 
aparocQ la inclusion progresiva do los grupos monofileticos on el filo. El tormino Craneados, aunque comunmonte equivalonte a Vertebrados, es proforido por muchos autores porque 
7" on . <x r * 'Ji' 0 *" ' vorlobrados sin mandibulas (Agnatos) presentan craneo poro no vertebras. Inmedialainenta dobajo so encuonlran las agrupacionos tradlcionalos Protocordados 

. v nop " |tl ’‘ ‘ ,,, *~ O' * !»*<>*» pau.lMAiIccK.. o<r. .oconoclrJo« cnmo i«xonn Q til clnrilnmu. p*.ro *** f ~ ««j tHiiicJod 
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Tabla 26-1 


Division tradicional del filo Cordados 


lirocortkulos Cefalocordados 
(tunlcados) (lancctas) 


Mixlncs 


Ccfalaspi 

domorfos 

(lamprcas) 


Condrlctios 


Osteictios 
(peces Aseos) 


Anflbios 


Reptiles Aves 


Mamiferos 


<— Protocordados 
M - Acranios - 


Cordados 


Vertebrados - 
— Craneados 


- Agnatos - 


Peces 


Gnatostomados 

—N- 


■ Anammiotas 


Tetrapodos 
I - Amn iotas 


conceptual, y porque la posible alterna- 
tiva, una completa revision con los crite- 
rios dadistas, requerina extensos cam- 
bios y el virtual abantlono de muchos 
grupos familiares. Sin embargo, hemos 
iratado de utilizin' taxones monofileticos 
cuando ha sido posible, porque su utili¬ 
zation es consistenie tanto con la ta- 
xonomia evolutiva como con la cladista 
(p. 205). 

La Tabla 26-1 muestra varias de las 
divisiones tradicionales del I'ilo Cordados 
utilizadas en las clasillcaciones linneanas. 
L’na separation fundamental es la tie los 
protocordados y los vertebratlos. Conics 
los primtTos carecen tie una cabeza tlife- 
renciada, reciben tambien el nombre de 
acranios. Todos los vertebratlos tienen un 
craneo bien tlesarrollado que protege al 
cerebro, por lo que se denominan Cra¬ 
neados. Los vertebratlos (craneados) pue- 
den divitlirse en grupos tie distintas for¬ 
mas segun la posesion de caracteres 
comunes. Dos de estas subtlivisiones, que 
aparecen en la tabla 26-1, son: (1) Agna- 
tos, vertebratlos sin mandthulas (mixines 
y lamprcas) y Gnatostomados, vertebra- 
dos con mandibulas (el resto de los ver¬ 
tebra d os), y (2) Amniotas, vertebratlos 
cuyos embriones se desarrollan en un 
saco lleno tie liquido, el amnios (reptiles, 
aves y mamiferos), y Anamniotas, verte- 
brados que carecen tie esta adaptation 
(petes y anfibios). Los Gnatostomados 
pueden a su vez divitlirse en Peces, ver- 
lebrados mantlibulatlos con extremida- 
des (cuando existen) en forma tie aletas; 
v Tetrapodos (G. let rets, cuatro + podos , 
pie), vertebratlos mantlibulatlos con dos 
pares de extremidacles. Hay que notar 
que varios de estos grupos son parafile- 
tieos (Protocordados, Acranios. Agnatos, 
Anamniotas, Peces) y consecuentemen- 
te no son admisibles en clasificaciones 
dadistas. Uxs taxones monofileticos acep- 


tables aparecen en la pane superior del 
clatlograma tie la Figura 26-3, formantlo 
una jerarquia indusiva. 

Cuatro caracteristicas 
exclusivas 

Las cuatro caracteristicas distintivas que, 
en con junto, distinguen a los cordados 
de todos los otros filos son: la notocor- 
da, cordon nervioso tubular dorsal, 
hendiduras branquiales faringeas y 
cola postanal. Estas caracteristicas se 
presen tan siempre en estado embriona- 
rio, aunque pod nan modificarse o tlesa- 
parecer en elapas mas avanzadas de su 
ciclo vital. 


Notocorda 



Notocorda 

La notocorda es una estructura flexible, en 
forma tie varilla, que se extiende a todo lo 
largo del cueipo; es tambien la pane del 
endoesqueleto que aparece en el embrion. 
La notocorda es un eje para la insertion 
tie la museulatura, y al poder doblarse sin 
acortarse, permite los movimientos on tin- 
latorlos del cuerpo. Hn la mayona de los 
protocordados y los primitivos vertebra- 
dos, la notocorda persiste durante tocla la 
vida (Figura 26-1). En todos los vertebra- 
dos se for man una serie tie vertebras car- 
tilaginosas u oseas a partir de las celulas 
mesenquimaticas derivadas de bloques 
mesotlcrmicos (somitos) a los lados tie la 
notocorda. En la mayona tie las veitebra- 
dos la notocorda es remplazada por las 
vertebras, aunque generalmente quedan 
resto,s entre estas o en su interior. 


Cerebro Cordon nervioso dorsal 



Cordon nervioso tubular 

DORSAL 

En la mayona tie los filos tie invertebra- 
dos que tienen cordon nervioso, este es 
macizo y ventral con respecto al tubo 
digestive), pero en los cordados es dorsal 
al tubo digestivo y tubular (aunque el 
hueco central pueda quedar casi oblite- 
rado durante el crecimiento). El extreme) 
anterior se ensancha para formar el cere¬ 
bro. Dt luz central se forma en el embrion 
por la invagination tie celulas cctoder- 
micas de la zona dorsal del cuerpo sobre 
la notocorda. En los vertebratlos, el cor¬ 
don nervioso corre protegido por los 
arcos neurales de las vertebras, y el cere¬ 
bro esta rodeatlo por un craneo oseo o 
cartilaginoso. 


Hendiduras faringeas entre los arcos aorticos 



Hendiduras branquiales 

FARINGEAS 

Son aberturas a modo de rendijas que cc> 
munican el exterior con la cavidad farin- 
gea. Se forman por invaginaciAn del ecto- 
dermo (surcos faringeos) y evaginacion 
del entlodermo (sacos faringeos) que 
limita la faringe. Ambos se linen cuando 
se encuentran, const ituyendo la hen di- 
dura en los vertebratlos acuaticos. En los 
amniotas, estas bolsas faringeas pueden 
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no abrirsc y quedan como unas ranuras 
o surcos. I'n los let ra pod os los saeos 
faringeos dan lugar a varias estructuras 
difcrentcs. como la ironipa de Eustaquio, 
la cavidad del oido medio, las tonsilas y 
la glanduhi paratiroides (pp. 122 y 123). 

La faringe perforada surgio como un 
sisteina de alimentation por filtration. y 
como tal se utiliza en los protocordados. 
El agua, con las particulas alimenticias 
en suspension, es dirigida hacia la boca 
por movimicnlos ciliares v lluye luego al 
exterior a I raves de las hendiduras bran- 
quiales, donde el alimento queda atra- 
pado en una masa de moco. Mas tarde, 
en los verlebrados, la action ciliar se sus- 
liluye por una bomba muscular que con¬ 
duce el agua a traces de la faringe 
mediantc contracciones y expansiones de 
la cavidad farmgea. Tambien se modifi- 
caron los areos aorlicos, cpie llevan la 
sangre por las barms branquiales. En los 
protocordados se trata de simples vasos 
rodeados por tejido conjumivo. En los 
peces primilivos se anadio una red capi- 
lar en la que solo las finas paretics, per- 
meables al gas, separaban el agua exte¬ 
rior de la sangre interior. Esto mejoro la 
elicacia del intercambio gaseoso. Tales 
adaptaciones condujeron a la evolution 
de las branquias in tern as, complctan- 
do asi la conversion de la faringe desde 
un aparato para la alimentation fjIsado¬ 
ra en los protocordados hasta un organo 
respiratorio en los verlebrados acualieos. 


Miotomos segmentados entre septos 
anclados a la notocorda 



Cola postanal 


COLA POSTANAL 

I.a cola postanal, junto con la musculatu- 
ra somatica y la rigida notocorda, pro- 
porcionan la movilidad (|iie necesitan las 
larvas de los tunicados y el anfioxo para 
su vida libre nadadora. Como una estruc- 
tura anadida al cuerpo. |x>r detras del lulx> 
digestive), ha evolucionado claramente 
para la propulsion en el agua. Su elicacia 
se incrementa mas tarde en los peces con 
la adicion de aletas. Li cola es vestigial en 
el hombre (forma el coccix, una serie de 


pequenas vertebras en el extremo de la 
columna vertebral) pero la mayoria de los 
manuTeros tienen colas bien formadas. 

Origen y evolucion 

Desde mediados del siglo pasado, cuan- 
do la teoria de la evolucion organica llego 
a ser el punto clave para la busqueda de 
relaciones entre los distintos grupos de 
organismos. los zoologos ban discutido 
el problema del origen de los vertebra- 
dos. Ha side) muy dificil reconstruir las 
Imcas de descendencia, ya (jue los pro- 
toeordados mas aniiguos eran probable- 
men le erialliras tie cuerpo blanclo que 
tuvieron pocas opoiiunidades tie llegar 
a formar fosiles, ineluso bajo condiciones 
ideales. Consecuentemenie. estas recons¬ 
truct iones se realizaron a partir del eslu- 
dio de organismos vivos, especialmenle 
del analisis de estadios tempranos del 
desarrollo. que lienden a esiar mas aisla- 
dos de los cambios evolulivos que las for¬ 
mas ad it lias dil’erenciadas. 

L is primeras especLilaeiones de los 
zoologos apLintaban a qLie los eordados 
evolueionaron dent rode la linca protos- 
loma (anclidos y artropodos), pert) ties 
cartaron esta posibilidad cuando se die- 
ron cuent a de que las supueslas 
similitudes morlblogicas no tenian una 
base embriologica. Al principio de esie 
siglo, cuando se teorizo mas sobre los 
pat rones de desarrollo de los animates, 
se hizo pronto patente que los eordados 
debian halx-rse originado en la rama deu- 
tcrustoma del Keino Animal. Como ya se 
ha explicado antes (p. 110 v Eigura 7-10). 
los Deuterostomos, un grupo que intiu- 
ye a EtjLiinodermos, Quetognaios. Hemi 
eordados, Lofoloratlos y Cortlatlos, tienc 
varios rasgos embriologicos i ill porta ntes 
que los separan claramente de los pro- 
rt)stomos y establecen sin lugar a dudas 
su monofilclismo. Por tanto, los deule- 
rosiomos son casi eon toda seguridatl un 
grupo natural de animales interrelatin' 
nados. que tienen su origen en los anii¬ 
guos mares tlel Precambrieo. Hay varias 
I incus de evidencia que sugieren que 
algim tiempo mas tarde, al principio del 
periodo Cambrico. hate 370 millones de 
a nos, a paretic ron los primeros eordados 
aulenticos, evolucionados a partir de un 
antigut) equinotlermo, un antiguo hemi- 
cordado o Lin antecesor comun de umlxxs 
(Figura 26-2; vease Eigura 23-7. p. 482). 


La mayoria cle los primeros intentos por 
estabkvci el pa rent esto entre los 
eordados v los invertebrados esta ban 
basados en semejanzas referidas a 
analogia mas que a homologia. 
Estructuras analogas son aquellas que 
realizan funciones similares, pero con 
origenes tliferentes (como las alas de 
aves y mariposas). Por otro lado, las 
estructuras homologas comparten un 
origen comun, pero potlrian parecer 
basiaiHe tliferentes (al inenos 
superficialmente) y tlesempenar 
funeioncs muy distintas. Por ejemplo, las 
exlremidades anieriores de todos los 
verlebrados son homologas porque 
derivan tie un apendice pentadaclilo, 
pudiendo estar modificadas de un modo 
tan distinto como el brazo de un ser 
humano y el ala cle un avc. Las 
estructuras homologas comparten una 
herencia genetica. las analogas no 
Obviamente, solo las homologias 
implican Lina relacion evolutiva 


Aunque los equinodermos modernos 
no se pareeen en nada a los eordados 
actuales, hay un curioso grupo tie equi- 
nodermos fosiles, los «calcicordadtxs». que 
present an hendiduras branquiales y, posi- 
blemente, otros rasgos de los eordados 
(Figura 2b-i). Estas petjuehas formas asi- 
metricas tienen una cabeza quo recuer- 
da a una bota medieval puntiaguda, una 
serie de hendiduras branquiales con 
«solapas» muy parecidas a las aberturas 
brantjuiales de los liburones. un “brazo** 
flexible qLie podria tomarse por una cola 
postanal y estructLiras de interpretation 
dudosa como notocorda y somitos. Estas 
criatliras usaban a pa re moment e sus hen- 
diduras branquiales para la alimentation 
jx)r filtration, como lo hacen hoy en dm 
los eordados inferiores. Aunque los cal- 
cicordados pareeen tener algunos carac- 
teres eordados correctos cn su anatomia. 
no hay una semejanza convincente entre 
su estjueleio, de carbonate caltico. y el 
de los verlebrados, compuesto por un 
complcjo hidratado de calcio y fnsfato, 
llamado hidroxiapatito. Por ello, y aun¬ 
que todas estas especulaciones pareeen 
acercarnos a comprender los origenes de 
los eordados, toda via no estamos, y quizi 
nunca lo estemos, en position de cono- 
cer los rasgos precise >s del anlielado ante¬ 
cesor. Si conocemos, sin embargo, gran 
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Hendiduras branquiales Boca 



Ano Cola 


Figura 26-4 

Fosil de un equinodermo primitivo, un 
Calcicordado, que vivid durante el periodo 
Ordovicico (450 millones de anos atras). 
Muestra afinidades tanto con los 
equinodermos como con los cordados, y 
puede pertenecer a un grupo antecesor de 
estos ultimos. 

Cortesia de R. P. S. Jefferies. The Natural 
History Museum. London. 

cant id a cl de in form a cion sob re los cl os 
grupos actuales tie protocol'd ados, que 
descienclen de el. De el los tralaremos a 
continuucion. 

Subfilo 

Urocordados 

(tunicados) 

Los urocordados («cordados con cola») o 
tunicados comprenden unas 3000 espe- 
cies ampliamente distribuidas en tod os los 
mares, desde cerca de la costa hasta gran¬ 
der profundi cl a ties. La mayoria son scsi- 
lesen estado adulto, aunque hay algunos 
de vicla libre. HI nomhre tunicados esta 
sugerido por la tunica resistente e inene 
que revisie y protege al animal, y que con¬ 
vene celulosa (Figura 26-5). Cuando son 
adultos, los tunicados son cordados alta- 
mente especial izados, ya que en la mayo- 
riade lasespecies solamente la forma lar- 
varia, que se asemeja a un renacuajo 
microscopico, presenta las caracleristieas 
distinlivas de los cordados. Durante la 
metamorfosis, la notocorda (que en las 
larvas esta reslringida a la cola, de ahi el 
nomhre del grupo, urocordados) y la cola 
desaparecen, y el cordon ncivioso dorsal 
queda reducido a un simple ganglio. 


Sifon 



Figura 26-5 

Estuctura de un tunicado comun, Ciona sp. 

Los urocordados estan diviclidos en 
tres clases: Ascidiaceos (G. askiolion, 
bolsita + aceos, sufijo). Larvaceos (L. 
larva, espiritu + aceos. sufijo) y Taliace- 
os (G. thalia, exuberancia + aceos , sufi¬ 
jo). De el los, los miembros de los asci¬ 
diaceos son, con difercncia, los mas 
com lines y mejor conocidos. A menudo 
son llamados «jeringas de mar» debiclo a 
c[ue algunas especies descargan con fuer- 
za un chorro de agua por el sifon exha- 
lante cuando se les irrila. To das las espe¬ 
cies de ascidias, excepto unas pocas, son 
animales sesiles, fijados a rocas u otros 
sustratos cluros, como pilotes o cascos de 
barcos. En muchas regiones se encuen- 
tran entre los animates intermareales mas 
abundantes. 

Las ascidias pueden ser solitarias, 
coloniales o compuestas. Cacla una de las 
formas colon iales y solitarias tiene su pro- 
pia tunica, pero entre las compuestas 
muchos individuos pueden comparlir la 
misma tunica (Figura 26-6). En algunas 
de estas ascidias compuestas, cada miem- 
bro tiene su propio sifon inhalante. pero 
la abort ura ex ha km te es comun a I con- 
junto. 

Las ascidias solitarias (Figura 26-5) son 
normalmente formas esfericas o cilindri- 
cas. Tupizando la tunica hay una mem- 



Figura 26-6 

Ascidia compuesta, Botryllus sp. muy 
comun en aguas costeras poco profundas 
y pozos intermareales. Cada una de las 
estructuras en estrella representa un 
conjunto colonial, en el cual los brazos de 
la estrella son individuos, cada uno con su 
propio sifon delante, al final del brazo. 

Todos se unen centralmente, donde 
comparten una tunica comun, formando 
una ascidia compuesta. 

brana interna, el manto. Hacia el exte¬ 
rior se observan dos salientes: el sifon 
inhalante, que corresponde a I extreme) 
anterior del cuerpo, y el sifon exhalan- 
te, que marca el lado dorsal. Cuando la 
jeringa de mar se hincha, el agua entra 
por el sifon inhalante y pasa a una espa- 
ciosa faringe ciliada que esta fina monte 
perforada por hendiduras branquiales, 
formando una comp Head a especie de 
cesta. F.l agua pasa a Lraves de las hendi¬ 
duras branquiales hacia una cavidad 
atrial, y de ahi al exterior a traves del 
sifon ex balance. 

La alimentat ion depende de la lor- 
macion de una red de moco secretada 
por un surco glandular, el endostilo. 
situado a lo largo de la llnea medioven- 
tral de la faringe. Los cilios de las harms 
branquiales de la faringe integral! el moco 
en una lamina que se extiende dorsal - 
mente a traves de la cam interna de la 
faringe. Las purlieu las al interna rias cap- 
turadas en la abertura inhalante cjucdan 
atrapadas en la red mucosa, que es 
entonccs translbrmada en un cordon y 
transport ada posterior mente por los cilios 
a I esofago y a I estomago. Los nutrientes 
se absorben en el tubo digestive) y los 
desec bos indigcribles se expulsan por el 
ano, situado cerca del sifon ex balance. 

Hi sistema circulatorio consisre en un 
corazon ventral y clos grandes vasos. uno 
a cada lado del corazon; estos vasos 
conectan con un sistema difuso de vasos 
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Figura 26-7 

Metamorfosis de una ascidia solitaria a 
partir del estado larvario planctonico. 


menores y espacios sanguineos al servi- 
cio de la «cesia» fanngea (donde se pro¬ 
duce el intercambio respiratorio), los 
organos digestivos, las gonadas y otras 
esfructiiras. Una caracteristica singular, 
que no se encuentra en ningun otro cor- 
datlo. es que el corazon conduce la san- 
gre primero en una direccion durante 
unos cuantos la Lidos, despues hace una 
pausa, invierte su accion y dirige la san- 
gre en direccion opuesta durante otros 
pocos latidos. Otro rasgo subray able es 
la p resend a de niveles significativamen- 
te altos de elementos extra nos en la san- 
gre, como vanadio o niobio. La concen- 
tracion de vanadio en la jeringa de mar 
Cion a pued e alcanzar dos mi Hones de 
veces su concentracion en el agua de 
mar. La funcion de estos metales raros es 
un misterio. 

El sisteina nervioso esta reducido a 
un ganglio nervioso y a un plexo loca- 
lizados en el lado dorsal de la faringe. 
Bajo el ganglio nervioso se encuentra la 
glandula subneural, que se comunica 
con la faringe por medio de un conduc- 
to. Aparentemente esta glandula tonia 
muestras del agua que entra en la farin¬ 
ge, y adieionalmente puede llevar a cabo 
una funcion endocrina relacionada con 
la reproduccion. Las ascidias adultas care- 
cen de notocorda. 

Las jeringas de mar son hermafrodi- 
tas, generaImente con ovarios y testicu- 
los uni cos en el mismo animal. Las celu- 
las germinales son transportadas por 
conductos hasta la cavidad atrial y de alii 
al agua circundante. donde se produce 
la fecundacion. 

De las cuatro caracterislicas principa- 
les de los cordados. las ascidias adultas 
solo poseen una: las hendiduras bran- 
quiales faringeas. Sin embargo, la forma 
larvaria revela el secreto de su verdade- 
ro parentesco. La larva renacuajo (Figu¬ 
ra 26-7) es una forma alargada y trans- 
parenle con las cuatro caracteristicas de 
los cordados: una notocorda, un cordon 
nervioso dorsal hueco, una cola propul- 
sora postanal y una gran faringe con 
endostilo y hendiduras branquiales. La 
larva no se aliment a, pero nada durante 
bastantes boras antes de unirse vertical- 
mente media nte su pa pi la adhesiva a 
algun objeto solido. Sufre enronces una 
metamorfosis retrograda para con vert ir- 
se en adulto sesil, tan modificado cjue es 
dificilmente reconocible como cordado. 



Figura 26-8 

Taliaceo colonial. Los individuos 
transparentes y delicados de esta especie 
planctonica estan agrupados en cadena. 
En el interior de cada uno de ellos se ve 
una gonada (en bianco), un tubo digestivo 
opaco y una larga barra branquial 
serrada. 

Los tunicados de la clase Taliaceos 
son formas pelagicas semejantes a un 
barril o a un Union, con cuerpos trans¬ 
parentes y gelatinosos que, a pesar del 
considerable tamaho que alcanzan algu- 
nas especies, son casi invisibles en la 
superficie soleada del agua. El cuerpo 
cilindrico de los taliaceos esta tipicamenle 
rodeado de Ixindas de musculatura cir¬ 
cular, con los sifones inhalante y exlvd 
lante en extremos opuestos (Figura 26- 
8). El agua lx>mbeada a traves del cuerpo 
por contraceiones musculares (no por 
cilios, como en las ascidias) se utiliza para 
la locomocion por una especie de pro¬ 
pulsion a chorro, para la respiracion y 
como una fuentc de purlieu las alimenti- 
cias que son filtradas en superficies 
mucosas. Muchos estan provistos deorga- 
nos luminosos y emiten una luz brillan- 
te por la noche. La mayor parte del cuer- 
po es hueca, con las visceras formando 
una masa compacta en el lado ventral. 

El ciclo vital de los taliaceos es a 
menudo complejo y esta ad a pi ado para 
responder a incrementos repentinos de 
su fuentc de alimenio. La aparicion de 
gran cantidad de fitoplancton. porejem- 
plo, es seguicki por un incremento explo¬ 
sive de la poblacion que conduce a una 
de ns i da cl de taliaceos exiremadamente 
alta. Formas cornunes son Dotioium y 
Sal pa, los cuales se reproducen por alter- 
nancia de generaciones sexuales y ase- 
xuales. Se cree cjue los taliaceos ban evo- 
lucionado a partir de antecesores sesiles. 
como hicieron las ascidias. 
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Figura 26-9 

larvaceo adulto (izquierda) y su situaclon dentro de su habitaculo, delicado y transparent© 
(derecha), aproximadamente del tamano de una nuez. Cuando los filtros alimentarios se 
obturan con comida, el tunicado abandona su vivienda y construye una nueva. 


La tercera tiase de tunicados, los Lar- 
vaceos (Apendieularios en ulgunas cia- 
sificaciones) son curiosas criaturas pela- 
gicas pa red das a un renacuajo torddo. 
Scalimentan mediante un metodo unico 
en el Reino Animal. Cada uno de ellos 
construye un habitaculo cotno de gasa, 
una cl el ica da esfera de moco hueca y 
transparente entrcluzada con filtros y 
pasajes por los quc circula el agua (Figu¬ 
ra 26-9). Las particulas de alimento atra- 
patias en un filtro en el interior del habi- 
taculo son conducidas a la boca del 
animal a traves de un tubo. Cuando los 
filtros se obstruyen con desechos, Jo que 
ocurre aproximadamente cada cuatro 
horas. el larvaceo abandona su habita¬ 
culo y construye uno nuevo, un proce- 
so en el que invierte solo unos pocos 
minutos. Como los taliaceos, los larva- 
ceos pueden constituir poblaciones den- 
sas muy rapidamente cuando el ali¬ 
mento es abundante. Bucear a traves de 
estos animales. que tienen el tamano 
aproximado de nueces, es como nadar 
a traves de una tormenia de nieve. Los 
larvaceos son pedomorficos, esto es, son 
animales sexualmente maduros que han 


rctenido la forma corporal larvaria de 
sus antecesores evolutivos (ver la nota 
explicativa de la pedomorfosis en la 
p. 496). 

SUBFILO 

Cefalocordados 

Los cefalocordados son las lanceras mari¬ 
nas: delgadcxs animales comprimidos late- 
ralmente y transparentes, de 5 a 7 cm de 
longitud (Figura 26-10) cjiie habitan los 
fondos arenosos de las aguas costeras de 
toclo el munclo. Las lancetas llevaron ori- 
ginalmenle el nombre generico Amphio- 
xus( G. amphi . ambos ext re mas + oxys, 
apurftado), mas tarde abandonado por 
prioridad a Branchiostoma (G. branchict, 
branquias + stoma , boca). Ksto dejo 
«anfioxo» como un nombre com (in ade- 
cuado para las 25 es pedes de este cli mi- 
nuto subfile. Cuatro especies de anfioxo 
se encuentran en las aguas costeras de 
Norteamerica. 

El anfioxo es es pedal me nte intere- 
sante, ya que posee las cuatro caracte- 
risticas distintivas de los cordados de una 
forma simple. FI agua entra por la boca, 


impulsada por los cilios de la cavidad 
bucal, y pasa a traves de numerosas hen¬ 
diduras branquiales en la faringe. donde 
el alimento es atrapado en moco y pos- 
teriormente trasladado al intestine. Aqui 
las particulas alimenticias se separan del 
moco v pasan a un ciego hepAtico, 
donde son fagocitadas y digeridas intra- 
celularmente. Como en los tunicados, el 
agua filtrada es conducida al atrio y 
abandona el cucrpo por un atrioporo 
(equivalence al sifon exhalante de los 
tunicados). 

FI sistema circulatorio cerrado es com- 
plejo para un cordado tan simple. El 
patron de corrientes es marcadamente 
similar al de los peces primitives, aunque 
no existe corazon. La sangre es bom- 
beada hacia delante en la aorta ventral 
por conlracciones peiistalticas de la pared 
del vaso, y pasa despues a traves de las 
arterias branquiales (arms aorlicos) en 
las barms branquiales. a las dos aortas 
dorsales, que despues se unen para cons- 
tituir una unica aorta. Desde aqui la san¬ 
gre se distribuye a los tejidos corporales 
por microcirculacion y se recoge en venas 
que la devuelven a la aorta ventral. La 
sangre carece de eritrocitos y hemoglo- 
bina, por lo que se piensa que solamen- 
te transporta nutrientes, sin intervenir en 
el intercambio gaseoso. 

El sistema nervioso se centra alrede- 
dor de un cordon nervioso hueco situa- 
do sobre la notocorda. Fares de nervios 
espinales emergen en cada segmento 
miomerico (muscular) del tronco. Los 
organos de los sentidos son receptores 
simples, impares y bipolares situados en 
distintas partes del cueqio. El «cerebro» 
es una simple vesicula en el extremo 
anterior del cordon nervioso. 

Los sexos son separados. Las cel u las 
sex uales se I i lie ran en la cavidad atrial y 
salen por el atrioporo al exterior, donde 
se produce la fecundacion. La segmen¬ 
tation es total (holobiastica), y se pro¬ 
duce una gastrula por invaginacion. Las 
larvas maduran pronto tras la puesta y 
asumen gradualmenre la forma de adul- 
tos. 

Ningun otro cordado exhilie las carac- 
teristicas diagnosticas de los cordados tan 
claramente como el anfioxo. AdeinSs de 
los cuatro rasgos anatomicos distintivos 
de los cordados, el anfioxo posee varias 
caracteristicas que anticipan el patron de 
los vertebrados. Kntre ellas esia un diver- 
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Figura 26-10 

Anfioxo. Este interesante cefalocordado, 
habitante de los fondos, posee las cuatro 
caracterfsticas distintivas de los cordados 
(notocorda, cordon nervioso dorsal, 
hendiduras branquiales faringeas y cola 
postanal). Se cree que el antecesor de los 
vertebrados tenia una organizacion similar. 
A, Estructura interna. B, Anlioxo vivo en la 
posicion tfpica para alimentarse por 
filtracion. Vease el capuchdn oral con 
tentaculos alrededor de la boca. 


B 



tlculo liepatico. un cicgo que recuerda al 
pancreas de los vertebrados en su secre- 
cion de encimas digestivos, la muscuia- 
tura del tronco segmentada y el patron 
circulatorio basico de los cordados mas 
avanzados. Como se trata mas adelante 
(p. 497). muchos zoologos consideran al 
anfioxo como un descendiente vivo del 
antecesor que dio lugar lanto a los cefa- 
locordados como a los vertebrados. En 
tal caso, y en terminos cladistas. los C'.efa- 
locordados son el grupo liennano de los 
Vertebrados (Figura 26-3). 


Subfilo Vertebrados 

(CRANEADOS) 

El tercer subfilo de los cordados es el 
amplio v diverso grupo de los vertebra¬ 
dos. Este grupo monofiletico com parte 
las caractenslicas basicas de los cordados 
con los olios dos subfilos, pero, adenitis, 
presenta una serie de homologtas nue- 
vas que los otros no ticnen. El otro noni- 
bre del subfilo, Craneados. descrilx* mejor 
al grupo ya que tod os ellos present an un 
craneo (envuelta osea o caililaginosa del 
encefalo) pero no Uxlos tienen vertebras, 
como los peces sin mandibulas. 


ADAPTACIONF.S QUE HAN 
GI IADO LA EVOLUCION DE 
LOS VERTEBRADOS 

IXvsde los peccs mas primilivos hasta los 
mamifcros, la evolution de los vertebra¬ 
dos se ha guiado por adaptaciones basi¬ 
cas especializadas del endoesqueleto 
vivo, faringe y rcspiracion eficaz, sistema 
nervioso avan/ado y extremidades pares. 

Cuerpo 

vertebral 

Notocorda / Espina neural 



Endoesqueleto vivo 

El esqueleto de los v ertebrados. como en 
los cquinodcrmos, es una estructura de 
soporte interna v de armazon del cuer¬ 


po. Fsio es una novedad en la arquitec- 
tura animal, ya que los esc|udetos de los 
in vertebrados generalmente envuelven el 
cuerpo. Los exoesqueletos y los endocs- 
queletos tienen cada uno sus ventajas 
particulares y sus limitaciones. relacio- 
nadas con el tamano (recuadro de la p 
639). Para los vertebrados, el endoes¬ 
queleto vivo posee una ventaja indiseu- 
tible sobre el exoesquelcio inerte vie los 
artropodos: crece con el cuerpo a la vez 
que lo have este. y asi permite un tama¬ 
no corporal casi ilimitado, con rnucha 
mayor economia de material de cons- 
truccion. Cieitos vertebrados se han con- 
vertido en los mayores animates de la tie- 
rra. El endoesqueleto constituye un 
excelente armazon articulado para los 
musculos, y a su vez los musculos pro- 
tegen al endoesqueleto de potenciales 
impactos daninos. 

Hay que notar que los vertebrados no 
han perdido por completo la funciou pro- 
tectora de una cubierta externa consis- 
tente. El craneo y la eaja toracica encie- 
rran y protegen organos vulnerables La 
mayona tie los vertebrados estan prote- 
gidos adenitis con un tcgumento duro, a 
menudo portaclor de estructuras no vivas, 
como escamas, pelo y plumas, que pro- 
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CaKACIT.RJSTICAS DEI. 

SlIHI ILO VER'IT.BHA DOS 

1. Principales caracteristicas tic los 
cordados (notocorda, cordon 
nervioso dorsal. Iicndiduras 
brant]iiialcs y cola postanal), todas 
cllas manifiostas en algun estado de su 
ciclo vital. 

2. HI tegiiniento, basicamenie 
constiluido por dos porciones. una 
epidermis externa tic epitclio 
csiratificado, formada a partir del 
ectodormo, y una dermis interna, tic 
tejido conjuntivo. que dcriva del 
mesodermo; muchas modificaciones 
en la piel. cut re el las gland u las, 
escamas, plumas, garras, asias y pelo. 

3 Endoesqueleto difercnciado 

consistente en una columna vertebral 
(la notocorda persisie en los pcces sin 
mandibulas, (jue carecen tie 
vertebras), cinturas a pend icu la res con 
dos pares de apendices articulados 
derivados tiel mesodermo somatico y 
un esqueleto cefalico (craneo y 
esqueleto faringeo) derivado 
principal mente tie la crest a neural 

i. Faringe musculosa y peri'orada; en los 
petes las Iicndiduras faiingeas 


porcionan aislamiento. asi como seguri- 
datl lisica. 

El endoesqueleto cstabu probable- 
mente compuesto al principio por carti- 
lago. que mas turtle daria paso al hueso. 
El canilago consrituye un endoesqueleto 
pcrfcctamentc apropiatlo para los ani- 
males acuaticos. Ks superior tambien al 
hueso por su rapido crecimiento, por lo 
que resulta ideal como el primer esque- 
leto que aparece en todos los embriones 
de vertebrados. Hn los agnatos (mixines 
ylampreas), los tiburones y sus parien- 
tes. incluso en algunos peces oseos pri 
mitivos como los esturiones, el entioes- 
qucleto del atlulro esta compuesto 
estriclamenle de cartilago. HI hueso apa¬ 
rece en el endoesqueleto de los verte- 
bratlos mas evoludonatlos, qui/a portjiie 
ofrete dos daras ventajas sobre el carti¬ 
lago. Primcro. sirve como una reserva de 
fosfato, componente indispensable cle 
compuestos con enlaces cle aha energia. 
de membranas y de aciclos nucleicos. 
Segundo, solo el hueso poclria propor- 
cionar la estructura fuerte que se requie- 
reen la vicla ter rest re, dondc las traccio- 


presentan branquias y arcos aorlieos 
niusculares; en los retnipodos la 
faringe. muy reducida. es una luente 
emhrionaria de tejido glandular 

5 Mui lios miisculos que se insertan en 
el esqueleto. para permitir los 
movimientos. 

6. Sistcma digestivo completo y ventral 
respecto tie la columna vertebral, 
provisto de grantles glandulas 
digestivas. higatlo y pancreas. 

7 Sistema circulatorio consistente en un 
corazon ventral tie dos a cuatro 
camaras; sistema ccrrado tie vasos 
sanguineos con ailerias. venas y 
ca pi la res; liquidos sunguineos con 
eritrt)citos con hemoglobina y 
leucocitos; arcos aorticos pares, que 
conectan las aortas dorsal y ventral, y 
se mmifican hacia las branquias en los 
vertebrados acuaticos; en los terrestres 
presentan modificaciones en la 
estructura de los arcos aorticos hacia 
los sistemas pulmonar v sistemico. 

8. Celnma bien desarrollado. 

a mpiiamente ocupado por los sistemas 
viscera les. 

Sistema excretor constiluido por 
rift ones pares uipo mesonelrico o 
metanefrico en los adultos) provistos 


nes mecanica.s sobre el endoescjueleto 
son imit ho mayores que en el agua. 

Faringe y respiraci6n eficaz 

La faringe perldratla (hendiduras bran- 
quiales). preseute en todos los cordados 
en alguna eta pa cle su ciclo vital, surgio 
como un a para to de alimentacion por fil¬ 
tration. Hn los corcLickxs primitive xs (como 
el anfioxo), ci agua con las partial las ali- 
menticias en suspension se clirigia por 
action ciliar a traves de la boca y salia al 


Hendiduras 



de conductos de desagiie a la cloaca o 
region anal. 

10. Hncefalo altamente diferenciado; tliez 
o doce pares cle nervios craneales. 
genera l mente con funciones tanto 
sensoriales como motoras; un par tie 
nemos espinales por cada primitive) 
miotomo; sistema nervioso 
autononio que controla las funciones 
involuntarias tie los organos internos; 
organos sensoriales espcciales 
pares derivados tie placodas 
epider micas 

11 Sistema enduerino de glandulas sin 
conductos dispersadas por ti cuerpo. 

12. Sexos separatios casi siempre; cada 
sexo contiene gonatlas pares con 
conductos que descargan sus 
productos en la cloaca o en aberturas 
ccrca del ano. 

13- Elan estructura! que consist c en 
cabeza, tronco y cola postanal; 
cuello palente en algunos, 
especial mente en las formas terrestres: 
dos pares de apendices por lo general, 
aunque pueden faltar en algunos: 
celoma dividido en un cspacio 
pericardia) v una cavitlad general del 
cuerpo; mamifems con cavidad 
toracica. 


exterior a traves de las hendiduras brun- 
tiuiales, dondc el alimenio quedaba atra- 
pado en moco. Al pasar los protoverte- 
brados de un sistema de vida filtrador a 
otro depredador. la faringe se modifico 
como un a para to cle alimentacion mus¬ 
cular. a traves del cual se podia bombear 
el agua expandiencto y contrayendo la 
cavidad faringea. La circuiacion en las 
branquias inter nas se mejoro con la adi- 
cion tie leches capilares (ausentes en los 
protocordados) y ton el desarrollo cle un 
cora/on ventral y arcos aorticos muscu- 
larizaclos. Todos estos cambios pro por- 
cionaron un incremento de la tasa meta- 
bolica t]ue podria haber acornpanado el 
salto a una vida activa cle depredation 
select iva. 

Sistema nervioso evolucionado 

N in gun sistema corporal esta asociado 
mas estrechamente con los avances 
estructura les v funcionales (jue el siste¬ 
ma nervioso. Con el salto de los antece- 
sores cle los vertebrados a un tipo de vicla 
depredador, se hicieron esenciales nue- 
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vos controles integrations, sensoriales y 
niotores para la localizacion y captura de 
presas mas grandes. Se desarrollaron 
pares de organ os sensoriales ex ter nos. 
especialmente disenados para la recep¬ 
tion a distancia. Estos incluian ojos con 
lentes y retinas invert id as; receptores de 
pres ion, tales como oidos disenados para 
el equilihrio y posterior mente retlisena- 
dos para incluir recepcion sonora, y 
receptores quunicos que incluian recep¬ 
tores del gusto y organos olfativos exqui- 
sitamente sensibles. 

Id desarrollo de la novedosa cabeza 
V los organos sensoriales pares cle los ver¬ 
tebra d os fue fundamental mente el resul- 
tado de dos innovaciones embrionarias 
que sola mente se encuentran en los ver- 
tebrados: la cresta neural y las placo- 
das epidermicas La cresta neural, una 
poblacion de celulas epidermicas situa- 
das a lo largo del tubo neural del 
embrion. contribuye a la formation tie 
muchas estrneturas distintas, como cl cra- 
neo, los nervios craneales, el esqueleto 
branquial y los arcos aorticos. Las placo- 
das epidermicas son engrosamientos de 
la ectotlermis que aparecen en el extre¬ 
me anterior, a cada lado del tubo neural. 
Dan lugar a la nariz, los ojos, los oidos, 
los receptores gustativos y los mecano y 
electrorreceptores tie la linea lateral. Por 
tan to. la cabeza tie los vertebra dos, con 
sus estructuras sensoriales situ atlas junto 
a la boca (posteriormente equipatla con 
mandlbulas para la captura tie presas) 
comenzo por la aparicion de tipos celu- 
lares completamente nuevos, un suceso 
raro en la evolucion animal. 

Extremidades pares 

Los a pend ices peclorales y pel vicos estan 
presentes en la mayoria tie los vertebra¬ 
dos en forma tie aletas pares o patas arti- 
culadas. Estas se originaron como esta- 


bilizatlores para la natacion v posterior¬ 
mente se desarrollaron como patas para 
la locomocion en lierra. Las patas articu- 
ladas son especialmente atlecuatlas para 
la vida terrestre, ya que permiten efec- 
tuar movimientos finamente graduatlos 
contra el sustrato. 

Busqueda del origen 

DE LOS VERTEBRADOS 

Los primeros fosiles vertebrae]os del Pa- 
leozoico, los peces ostracodermos sin 
mandlbulas t[ue se t rata ran al final tie este 
capitulo, compaiten muchos rasgos nove- 
ctosos en sus si stem as organicos con los 
vertebra dos actuales. Estos sistemas tie 
organos deben haberse originado en un 
linaje tie cord ados invertebrados. Con 
una sola excepcion. no se encuentran 
cortlatlos invertebrados fosiles. La excep¬ 
cion es IHkaiu gmcilem , una criatura acin- 
tad a y en cierto modo pisciforme, tie 
unos 5 cm tie longitud, clcscubierta en los 
famosos estralos tie burgess en la Colum¬ 
bia Britanica (Figura 26-11). Pikaiaes una 
forma del Cambrico medio, que precede 
a los fosiles de vertebra tlos mas antiguos 
en muchos mi Hones tie anos. Aunque 
este fftsil no ha sitlo coda via dcscrito con 
d eta lie, sabenios que poseia una noto- 
corda y las ban das muse u lares en forma 
tie «V» tfpicas tie los cortlados (mioto- 
mos). Sin duda Pikaiaes un cortlatlo. 
Muestra una considerable semejanza con 
el anfioxo, al menos en cuanto a la orga- 
nizacion general, y puetle ser, de hecho. 
un cefalocortlado primitivo. Pikaia es un 
fosil «provocativo», pero hasta que no se 
descubran mas cortlados cambricos fosi¬ 
les. no es posible establecer su relation 
con los primeros vertebrados. En ausen- 
cia tie mas evitlencias del registro fosil, 
las especulaciones sobre el origen de los 
vertebrados se ban enfocado sobre los 
cefalocortlatlos y los tunicaclos actuales, 
ya que esta ampliamente aceptatlo que 
los vertebrados han debido surgir tie una 
linea relacionada con uno u otro de estos 
grupos tie protocord ados. 

Hipotesis de Garstang de 
la evolucion de los cordados 

A primera vista, no se podria imaginar 
candidatos menos apropiatlos para ante- 
cesor tie los vertebrados que los tunica- 
dos. En estatlo adulto, las ascitlias son 



Figura 26-11 

Pikaia, el cordado mas antiguo que se 
conoce, de los estratos de Burgess, en la 
Columbia Britanica, Canada. 


formas sesiles que carecen tie notocor- 
da, cordon nervioso tubular, cola post- 
anal, organos de los sen titles y nuisaila- 
tura segmentada. Sin embargo, su larva 
reune todos los requLsitos para ser un cor- 
tlaclo. Llamadas «larvas renacuajo» porsu 
semejanza a pa rente con las larvas tie los 
anfibios anuros, estas formas pequenas, 
que natlan en busca de asentamiento, tie- 
nen notocorda. cordon nervioso dorsal y 
hueco, hentliduras faringeas v cola post- 
anal, a si como un cerebro y organos de 
los sentitlos. 

En la epoca tie su descubrimiento en 
1869, la lan’a renacuajo se considered 
como el tlescentliente tie un antiguo ante- 
cesor cordado, tie vida libre, de los tuni¬ 
ca tlos. Segiin esto. los adultos se consi- 
tleraron descend ientes degene ratios y 
sesiles tie la forma tie vida libre. En 1928, 
W. Garstang, en Inglaterra, introtlujo nue- 
vas ideas en el debate. Garstang tlio la 
vuelta a la secuencia: en lugar de que la 
larva renacuajo diem lugar a una a sc i cl i a 
adulla sesil por degeneration, el sugirio 
que la ascitiia adulta/heel estatlo ances¬ 
tral a partir del cual liabia evolucionatlo 
la larva renacuajo como una adaptation 
para la busquetla de nuevos habitat. Pos¬ 
teriormente, Garstang sugirio que en 
algun momento la larva renacuajo nose 
transformed en adulto, si no que fue capaz 
tie matlurar sus gonad as y reproclucir.se 
en estatlo larvario. Como continuacion 
de la evolucion tie estas larvas aparece- 
ria un nuevo grupo tie animales natla- 
clores (Figura 26-12). 

Garstang 11a mo a este proceso pe- 
domorfosis (G. pais, nino + niorpbe . 
forma), un termino que describe la pre- 
sencia tie caracteres juveniles o larva- 
rios en el cuerpo del adulto. La origi¬ 
nal itlatl tie Garstang respecto a ideas 
anteriores consistio en la sugerencia de 
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Antecesor vertebrado neotenico 


Figura 26-12 

Hipbtesis de Garstang sobre el origen de los vertebrados. Las ascidias aduitas viven en los 
fondos marinos, pero se reproducen pasando un estado larvario planctonico. Hace mas de 
500 millones de anos, una larva de ese tipo lograna reproducirse en estado libre. Esas 
lormas evolucionarian hacia los ostracodermos, primeros vertebrados conocidos. 


que la evolut ion puecle* acinar en los 
estados larvarios de los animates, lo tjue 
en este caso condujo al linaje de los ver¬ 
tebra dos. La pedomorfosis es un feno- 
meno bien conocido en varios grupos 
de animates (p. 641). Ademas, la hipo 
tesis de Garstang esta de acuerdo con 
observaciones embriologicas. No obs¬ 
tante, esta todavia sin demoslrar. por lo 
que entra en el umhito de la especula 
cion. 


Li peclontOrfosis, o desplazumiento do 
aracteres I a rv a rios o juveniles 
a netst rules a un descend iente adulto, 
puede prcxlucirse por ties fenomcnos 
cvnlutivos y del desarrollo: la neotenin. 
la pruyenesis y el desarrollo retardado. 
In lu neotenia, la tasa de crecimiento 
del cuerpo se ralentiza, de forma que el 
animal alcan/a la madurez sexual sin 
tenor aim la forma adulta. La progenesis 
es la ma<Jiiraci6n precoz de las gonadas 
on un organ is mo larvario o juvenil. que 
deja entonces de crecer y nunca alcanza 
d estado adulto. En el desarrollo 
retardado. la aparicion de un proceso 
del crecimiento se retrasa eon respecto 
a la madurez reproductora. por lo que 
la forma adulta ancestral no se ha 
conseguido todavia en el momento de 
hi reproduccion Por tanto. la neotenia, 
la progenesis y el desarrollo retardado 
describen mix los diferentes en que 
puede produeirse la pedomorfosis. Los 
bifilogos utilizan el temiino global 
pedomorfosis para describir los 
resultados de estos procesos evolutivos 


Posicion del 
anfioxo 

Durante mucho tiempo se ha manteni- 
do la hipotesis de que el anlioxo retie- 
ne las caractei usticas inorfo logic as del 
antecesor de los vertebrados. Ningun 
otro protocordado muestra los rasgos 
diagnosticos basicos de los cord a dos de 
forma tan clara. Sin embargo, y como 
ya se apunt6 en el pro logo de cste capt- 
lulo (p. i84), actualmente ya no se con- 
sidera a! anfioxo situado en la hnea fun¬ 
damental del origen de los cordados. 
Carece de cerebro y de todo el equipa- 
miento sensorial que caracteriza a los 
vertebrados. No hay branquias en la 
faringe ni musculatura oral o laringea 
para bombear el agua a iraves de las 
hendiduras branquiales; el flujo de agua 
se produce en su totalidad por accion 
ciliar, 

Recientes estudios sobre la expresion 
de genes homeobox que controlan el 
patron corporal de los embriones de los 
cordados Clos genes homeobox se han 
descrilo en la p. 1 16) sugieren que el 
antecesor tanto del anfioxo como de los 
vertebrados poseia una cabeza o region 
cefalica con cerebro y organos sensoria- 
les. Hn el anfioxo y otros cefalocordados, 
la noiocorda crece hacia delante hasta el 
extreme) anterior del animal, enmasca- 
rando cualquier rastro de la primitiva 
region cefalica. A pesar de estas y otrus 
especializaciones, itpicas de los cefalo- 
cordados modernos, muchos zoologos 
piensan que el anlioxo ha retenido el 
arquetipo de la condicion p re vertebra da 
primitiva. 


La lakva ammocete de la 

IAMPREA COMO ARQUETIPO 
I’RIM III VO DE LOS CORDADOS 

Las lampreas (peces sin mandibulas de 
la clase Cefalaspidomorfos. objeto de dis¬ 
cus ion del proximo capitulo) tienen un 
estado larvario en agua dulce conocido 
como estado ammoccle (Figura 26-13). 
Hn la forma del cuerpo, apariencia, habi- 
tos de vkla y la mayor ia de los del a lies 
anatomicos, la larva ammocete recuerda 
a un anfioxo. De hoc ho. la larva de la 
lamprea recibio el nombre generico de 
Ammocoetes (G. cwtmos, arena + koite, 
lecho, rel iriendose a I habitat preferente 
de la larva), en el siglo xix, cuando erro- 
neamente se penso que era un cefalo- 
cordado adulto, relacionado estrecha- 
mente con cl anlioxo. La larva ammocete 
es tan diferente a la lamprea adulta que 
el error es comprensible; no fue ex plica- 
da la relacion exacta liasta que se obser- 
v6 la meiamorfosis en la lamprea adulta. 

La larva de la lamprea tiene un cuer¬ 
po largo y delgado con un capuchon oral 
rodeando a la boca, muy semejante al del 
anfioxo (Figura 26-13). HI ammocete se 
aiimenla por filtracion. pero en vez de 
hacerlo como el anfioxo, absorbiendo 
agua al interior de la faringe por accion 
de los cilios, el ammocete ere a una 
corriente mediante bombeo muscular de 
forma parecida a como lo hacen los 
peces modernos. En la base de la farin- 
ge presenta un endostilo, como en el 
anlioxo, que produce un moco para alra- 
par las particulas de comidu y pasarlas 
directamente a I intestine >. La oiganizacion 
de la musculatura del cuerpo en mioto- 
mos, la presencia de una noiocorda que 
funciona como eje esquelctico principal 
y el esquema del sistema circulatorio son 
caracteristicas estructurales muy seme- 
jantes a las del anfioxo. 

La larva ammocete liene varias carac¬ 
teristicas que no presenta el anfioxo y 
que son homologas de las correspon- 
dientes de los vertebra dos. Estas son: un 
corazon bicameral (atrio y ventriculo); un 
cerebro dividido en tres partes (prosen- 
cefalo anterior, mesencefalo medio y rom- 
becefalo posterior); organos sensoriales 
cspeciales derivados de placodas epi- 
dermicas (dos ojos, uno a cada lado del 
cerebro medio; una narina mediana y 
vesiculas auditivas a los lados del cere¬ 
bro medio); una gk'mdula liroidea, y una 
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Figura 26-13 

Larva ammocete, estado larvario dulciacuicola de una lamprea marina. Aunque se parece al anfioxo en muchos aspectos, la larva 
ammocete tiene un enc6falo bien desarrollado, ojos pares, rinbn pronefrico y otros caracteres que faltan en el anfioxo. pero son 
representatives del arquetipo de los vertebrados. 


glandula hipofisaria. Hi rinon cs prone- 
f’rico <p. 661) y con forme con el plan 
basico de los vertebrados. Kn vez de las 
numerosas hendiduras branquiales pre- 
sentes en el anfioxo, la larva ammocete 
tiene solo siete pares de bolsas bran- 
quiales y otras tantas hendiduras De las 
harms branquiales que separan las hen¬ 
diduras branquiales sohresalen filamen- 
los con lamelas secundanas muy seme- 
jantes a las de los peces superiores 
(Figura 27-27. p. S22). La larva ammocete 
tiene lambien un verdadero higado en 
lugar del ciego hepatico del anfioxo, una 
vesicula biliar y un tejido pancreatico 
(pero no una glandula pancreatica tlife- 
renciada). 

Li larva ammocete muestra la condi¬ 
tion mas primiliva para estos rasgos de 
todos los vertebrados actuates. Clara- 
menie presenta muchos de los caracteres 
derivados distintivos del grupo. c|ue que- 
dan enmascaratios en el tlesarrollo tie 
otros vertebrados actuales. Puedr que su 
estado sea el mas proximo al supuesto 
arquetipo del vertebratlo ancestral. 

Primfros vertebrados: 

LOS OSTRACODFRMOS 
SIN MANDIBUIAS 

Los losiles mas antiguos de vertebrados 
son esqueletos articulados del CSmbrico 
tardio tie los Estados Linidos, Bolivia y 
Australia. F.ran pequenas criatliras sin 
mandibulas colecrivamente llamadas 
ostracodermos (G. oslrakon, concha + 
derma, piel). que pertenecen al grupo tie 
los Agnatos dentro tie los vertebrados. 


Estos primeros ostracodermos caret ian 
tie las aletas pares cjiie en los peces jx>s- 
leriores resultaron tan importantes para 
la estabilidad (Figura 26-1 i). Los movi- 
mientos natalorios tie uno de los prime 
ros grupos. los hclcrostracos (G. he- 
terus, diferente + ostmkon, concha), 
tambien llamados pteraspidiformes. de- 
bian ser lentos e indicates, aunque sutl- 
cienies para propulsarse por el fondo 
marino en busca de alimento. Con bocas 
circulares fijas o en forma tie henditlura. 
probablemente fillraban pequenas par- 
ticulas tie alimento del agua marina o del 
fondo oceanieo Sin embargo, v a dife- 
rencia tie los protocortlados, los ostraco- 
tlermos introducian agua en su faringe 
por bombeo muscular, una innovacion 
importante, que ha sugerido a algunos 
autores que los estacodermos pudieron 
ser predatlores moviles, tpie se alimen- 
taban tie presas tie cuerpt) blantlo. 


El termino «ostracodermo» no tlesigna un 
conjunto evolutivo natural sino cjue es 
un termino adoptado por conveniencia 
para tlescrihir varios grupos tie peces 
extintos, sin mandibulas v luerteniente 
acorn/ados. 


Durante el pcriodo Devonico. los 
heterostracos sufrieron una gran radia¬ 
tion. aparecientlo varias formas peculia¬ 
rs, variantlo en morfologia y longitud 
del hocico. espinas dorsales y placas der- 
micas. Sin tlesarrollar en ningun caso ale- 
las pares o mandibulas, estos primitives 


vertebrados dominaron durante 110 
millones tie ahos. hasta que se extin- 
guieron al final del Devonico. 

Olro grupo tie ostracodermos, los 
osteostracos (G. osteon, hueso + ostra- 
kon, concha), tambien llamados cefalas 
pidomorfos, convivieron con los hete- 
rostracos durante el Devonico. Los 
osteostracos aumentaron la eficacia dc 
su vida benlonica media tile cl desarro- 
llo tie aletas pectontles. cjue localizadas 
a los lados tlel escudo cefalico. les per 
mitieron controlar el grado tie inclina- 
cion y tie desviacion, lo cjue asegurabu 
un movimiento bien tlirigitlo. Un osteos- 
tract) tipico, como CepbalaspisiG. kip- 
hale, cabeza + asp is. coraza) (Figura 26- 
14), era un animal pequeno. rara vez 
superior a los 30 cm tie longitud, cuhier- 
to por una coraza bien desarrollada. la 
cabeza por un solido escudo (redon 
deatlo anleriormente) y el cuerpo por 
placas oscas. No tenia esquelelo axial m 
vertebras. Su boca sin mandibulas care- 
da tic dienies. Otros rasgos distintivos 
eran un sistema tie linea lateral, ojos 
pares con musculatura asociada compleja 
y oitlos inlernos con canales semicircu- 
lares. La evolution tlel patron basico de 
la cabeza tie los vertebrados en los ostr.J- 
codcrmos. aunque careciesen de man¬ 
dibulas, constituyb un avance tie gran 
importuned en la evolut ion tie los ver 
tebrados. En conjunto, los oslracoder- 
mas eran basicainente apropiados para 
una vida filtradora en los fontlos mari- 
nos. y disfruiaron tie una radiation con¬ 
siderable en los pericxlos Silurico y De¬ 
vonico. 
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Figura 26-14 

Tres ostracodermos, peces sin mandibulas del Silurico y Devdnico. Se representan tal y como aparecian mientras se alimentaban en los 
iondos de un mar o lago del Devonico. Eran filtradores, pero empleaban una potente bomba farmgea para introducir agua en la boca, en 
lugarde los mecanismos ciliares de los protocordados. Se cree que las lampreas modernas derivan de los an&spidos. 


Figura 26-15 

Reconstruccion de un conodonto. Superficialmente se parece a un anfioxo, pero posee un 
grado de cefalizacion mucho mayor (ojos pares y probablemente capsulas auditivas) y 
elementos mineralizados semejantes a huesos, todo io cual indica que se trataba de un 
vertebrado. Se cree que los elementos duros eran estructuras de soporte para las 
branquias o parte de un aparato para la alimentacidn suspensivora. 


nnnBnRnnRBSB^ 

1:1 paleozoologo sueco Erik Stensio luo d 
primero que estudio la anutomia fusil run 
b misma minuciosidad v Imsta d miniinn 
detalle que Ins anatomisias ban aplieado 
.il estudio de los peces vivientes. 

IVsarroilo nuevos y precisos metodos 
para la progresiva demolition de un fusil, 
unos pocos micr6metros rada vez para 
revelar est met uras interims. Era capaz de 
reconstruir no s61o la anatomla osea, sino 
lambien nemos. vasos sanguineus y 
iri.Viculos, en numerexvgrupos tle 
[xves del Paleozoico y principius del 
Mesozoico. Sus metodos innovadores son 
lhora ampliamenie utili/ados por los 
i xileozcx* logos. 


Durante decadas, los geo logos ban 
nilizado unos exiranos fosiles microsco¬ 
pic! xs con forma de cliente. los conodon- 
tos (G. konos, conn + odoutos , cliente), 
para datar sediment os marines del I’aleo- 
zoico sin tener ni idea del tipo de criatu- 
ra a la que originalmente pertenecieron. 
lil descuhrimiento. a principios de los 
oclienta, de (Visiles completos de cono- 
ilontos ha ■ ambiado tcnlo ello: los rest os 
pertenecian a un pequeno vertebrado 
marine (Figura 26-15). Se c ree Hrmumen- 
le que cuanto mils se sepa sobre los eono- 
lontos mas importante sera el pa pel que 
desem pencil en la comp re ns ion del ori- 
gen de los vertebrados. Sin embargo, y por 


el momento. su position en la filogenia 
de los vertebrados es objeto de debate. 

Pkimeros vertebrados 

M ANDIBl H ADOS 

Todos los vertebrados mandibulados. ya 
scan extintos o vivientes, se denominan 
conjuntamente gnatostomados («!xxa con 
mandibulas*), en contraste con los verte¬ 
brados sin mandibulas. los agnatos («sin 
mandibulas*). Los agnatos actuales, lam¬ 
preas y mixincs. se Daman tambien cidos- 
tomos («bo- a circular*). I jus gnatostomados 
son un grupo monofilet ico. ya que la pre- 
sencia de mandibulas es un caracier deri- 


vado companido por todos Icxs peces man- 
dibuladus y Lxs let rape x I os. Los agnatos. en 
cambio, se caracterizun por la ausenuiu de 
mandibulas (un caractor primitive)) y son, 
por tanto, seguramente parafilericos. 

HI desarrollo de mandibulas const it u- 
yo uno de los avances mas importances 
en la evolut ion de los vertebrados. Las 
ventajas de |x>seer mandibulas son obvias. 
ya que permilen la depredacion .sobre un 
alimento mas grande y active, inalcanza- 
ble para los vertebrados sin mandibulas. 
bis mandibulas aparccen mediante mcxli- 
ficaciones de los dos primeros arcos bran- 
cjuiales cartilaginosos. Los comienzos de 
este cambio pueden observarse en algu- 
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nos dt* los ostntcodcrmos sin mantlibulas. 
dontlc la boat lloga a estar bortlcatla por 
unas duras placas dermicas, qne podrian 
ser manejadas de alguna manera como 
mandfbnlas por la musculatura de los 
arcos branquiales. Mas larde, los arcos 
branquiales anieriores se articularon y se 
doblaron hacia adelantc, adoptando la 
jxjsicion caraclcristica de las mandibulas 
de los vertebrados. Las pruebas de esia 
importante transformation son triples. En 
primer lugar, tanto los arcos branquiales 
como las mandibulas se forman a pariir 
de hurras su peri ores o inferiores tjue se 
doblan hacia delante y estan ailiculadas 
en el cenlro (Figura 26-16). En scgundo 
lugar, tanto los arcos branquiales como las 
mandibulas derivan de las cel ulus de la 
cresta neural y no del tejido mcsodermi- 
co. como la mayor parte tie los hucsos. V 
tercero, la musculatura tie las mandibulas 
es hombloga de la musculatura original 
tie soporte de las branquias. Tan impor¬ 
tante como esta remodelacion morfologi- 
ca dnistica es el destino suhsiguiente tie 
los hucsos mundi hula res: su tra ns forma 
cion en l<xs osiculus del oido medio tie los 
mamiferos (ver recuatlro tie la p. 738). 

Entrc los primeros vertebrados man- 
dibulados se encontraban los placoder¬ 
mos (G. /Max. placa + donna, piti) fuer- 
temente acorazatlos; su primeru aparicion 


en ci regislro fosil data de print ipios del 
Devonico (Figura 26-17). Los placodermos 
evolncionaron en una gran variedad de 
formas, algunas muy grandes (j hast a 10 m 
de longilutl!) y de apariencia grotesca. 
Eran peces acorazadcxs, cuhieitos con esca- 
mas en forma tie diamante o con grandes 
placas oseas. Todos ellos se exlinguieron 


a I final del Paleozoico, sin que pa re/can 
haber dejado desccndientes. Sin embar¬ 
go. los acanuxlios i Figura 26-17)* unocie 
los primeros grupos tie petes mandilmla- 
tlos, coniemporaneo de los placodermos. 
pudieron halxr cLitlo lugar a la gran radia¬ 
tion de los peces oseos tjue dominan 
atlualmente las aguas de lotlo el nuintlo. 



Figura 26-16 

Como adquirieron los vertebrados las mandibulas. La semejanza entre las mandibulas y los 
soportes branquiales de los peces primitivos, como este tiburon del Carbomfero, sugiere 
que la mandibula superior (el palatocuadrado) y la mandibula inferior (el cartiiago de 
Meckel) evolucionaron a partir de estructuras que originalmente funcionaron como soportes 
branquiales. Los soportes branquiales inmediatamente por detras de las mandibulas estan 
articulados, como estas, y sirven para unirlas a la caja craneana. Restos de esta 
transformaci6n son visibles durante el desarrollo de los tiburones modernos. 



Ptacodermo devonico 


Acantodio 


Figura 26-17 

Peces mandibulados primilivos del periodo Devonico, hace 400 millones de anos. Se muestran: un placodermo (izquierda) y un acantodio 
(derecha). Las mandibulas y los soportes branquiales a partir de los cuales evolucionaron aquellas se formaron a partir de celulas de la 
cresta neural, un car&cter diagn6stico de los vertebrados. Los placodermos, los mas primitivos de los peces con mandibulas, eran 
probablemente nadadores torpes, a pesar de tener aletas pares, pectorales y pelvianas. Otros peces mandibulados estaban menos 
acorazados que los placodermos y pudieron ser depredadores mas eficaces. 
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EvOLUCION DE LOS PECES 
MODERNOS Y TETRAPODOS 

La reconstruction de los origenes del 
vasto y variatlo conjunto de los moder- 
nos vertebrados vivientes esta, como 
hemas visto, hasada fundamentalmente 
en las pruebas del registro fosil. Por tles- 
gracia, esc registro fosil de los vertebra- 
dos mas antiguos es a menudo incom¬ 
plete, y nos da me nos information de la 
que nos gustaria tener sobre las poste- 
riores tendencias evolutivas. Las afinida- 
des son niucho mds ladles de establecer 
conforme el registro fosil es mas com¬ 


plete). Por ejemplo, el proceso evolutive 
desde los antecesores reptilianos a las 
aves y los mamiferos ha sido solidamen- 
te establecido a partir del relativamente 
abundance registro fosil. Por el contrario, 
el origen de los peces modem os es loda- 
vfa oscuro e incierto. 

A pesarde la dificultad de establecer 
las lineas evolutivas de los vertebrados, 
estos son tiara mente un grupo monofi- 
letico, diferenciado por poseer un gran 
niimero de caracteres com tines. Des- 
cienden casi seguramente de un ances- 
tro comun. aunque desconocemos aun 
en que grupo de cordados se encuentra 


su origen. En su evolucion, los vertebra¬ 
dos se dividieron tern prana mente en dos 
troncos principales, los agnatos y los gna- 
tosTomados. Estos dos grupos se clife- 
rencian en nuichos aspectos fundamen¬ 
tal es, ademas de la patente carencia de 
mandibulas en los agnatos. y su presen- 
cia en los gnatostomados. La aparicion 
de mandibulas y aletas pares fueron inno- 
vaciones decisivas en la evolucion de los 
vertebrados, quiz.as las razones mas 
importances para su gran radiation, que 
dio kigar a los peces modernos y a todos 
los tetrapodos. intiuido el lector de este 
libro. 


Resumen 


El filo Cordados red be su nombre de la noto- 
corda en forma de varillu que forma un eje 
corporal rlgido en alguna etapa del cido vital 
tie cada cordado. Todos los cordados com- 
parten euatro caracteristicas dislintivas que 
los separan de cualquicr otro filo: notocorda, 
cordon nervioso tubular dorsal, Lend id liras 
bninquiales faringeas y cola postanal. Dos de 
los tres subfilos de cordados son in vertebra¬ 
dos y carecen de cabeza bien desarrollada. 
Son los urocordados (tunicaclos), la mayoria 
dt 1 2 3 4 los cuales son sesiles cuundo son adultos, 
pern que posecn todos un esta do larvario 
nadador, y los cefalocordados (lancetas). ani- 
males pisciformes que intiuyen a I famoso 
anfioxo. 


Se tree que los cordados dcsciendcn de 
antecesores semejantes a equinodermos, pro- 
bablemente en el periodo Precam brico, pero 
el verdadero origen de los cordados no es 
todavia, y puede que nunca lo sea. conocido 
con certeza. lin conjunto, los cordados lienen 
una imidad fundamental de sistemas organi- 
cos y esquema corporal mayores ((ue la cjue 
presentan muchos filos de invertebratlos. 

El subfile) Vertebrados esta formado por 
los miembros con huesos del reino animal (los 
vertebrados sin mandibulas actuales, mixines 
y lampreas, carecen en realidad de vertebras, 
pero se intiuyen en los vertebrados por tra¬ 
il icion, ya que comparten numerosas homo- 
logias). Se caracterizan como grupo por po¬ 


seer una cabeza bien desarrollada. por su 
lama no compa rat iva mente grande, alto grado 
de movilidad y patron corporal particular. Io 
que ini plica varias caracteristicas distintivas 
(jue ban conducido al enorme exito del grupo. 
Las mas importantes de estas caracteristicas 
son: el endoesqueleto vivo, ([lie permile el 
crecimiento continue) y pro pore ion a un buen 
armazon para el antiaje y la accion eficaces 
de la mu scu lain ra; una faringe perforada por 
hend id liras branquiales (perdidas o muy 
modil'icadas en los vertebrados su peri ores) 
con un enorme incremenlo de la eficacia res- 
piratoria; un sistema nervioso avanzado con 
una clara separacion del cerebro y la medu- 
las espinal, y extremidacles pares. 


Cuestionario 


1. ,;Cual es la pnieba por la cjue los siete 
filos de deuterostomos deben 
consider;!rse como un grupo natural? 

2. Expliqlie como la utilization de la 
clarification cladisia para los 
vertebrados produce ini porta ntes 
reorganizeciones de los taxones 
imdicionales (tomese como referencia la 
Figura 26-3). 

3. Nombre euatro caracteristicas 
compartidas por todos los cordados y 
explique la funcion de cada una de 
tilas. 

4. <En que fundamentos se apoya la idea 
de que los cordados evolucionaron 
dentro del conjunto de los 
deuterostomos? ,;Que caracteristicas 
posee el grupo de los calcicortlados 
(equinodermos fosiles) que sugieren 


que posee n un gran pa re cido con el 
antecesor de los cordados? ^Por que no 
se considera ni a los anelidos ni a los 
artropodos como posibles taxones 
hernia nos de los cordados? 

5. Nombre los dos subfilos invertebrados 
de los cordados y cite ires 
caracteristicas distintivas de cada uno de 
cl los. 

6. Tanto las jeringas de mar (urocordados) 
como las lancetas (cefalocordados) se 
alimentan por filtration. Describ'd el 
sistema de captation de alimento tie una 
ascidia y explique sus semejanzas y 
diferencias con el anfioxo. 

7. Explique por quo es necesario conocer 
el cido vital de una ascidia para 
comprender (jue los tunicados son 
cordados. 


8. t *Cual es la caracteristica distintiva del 
motlo de alimentation de un uinicado 
la rvaceo? 

9. Unumere euatro atlaptaciones cjue 
guiaron la evolution de los vertebrados 
y explique como ha contribuido cada 
una de el las a l exito del grupo. 

10. Discuta la hipotesis de Garstang de la 
evolution larvaria de los cordados. 

1 i. Explique por que el plan corporal del 
anfioxo ha sido considerado como un 
esquema del primitivo plan corporal de 
los vertebrados. 

12. Distinga enlre ostracotlermos y 
placodermos. <Que importantes 
avances evolutivos aparecen en cada 
uno de ellos para la evolution tie los 
vertebrados? <Que son los 
conotion tos? 
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Los peces 

Filo Cordados, 
Clases Mixines, 
Cefalaspidomorfos, 
Condrictios y Osteictios 


me es un pcz? 

llenguaje conn in, y tie forma especial anliguamente, d 
mo -pe/.» designaba a un abigarrado eonjunto de animales 
i;«ticos. sin limiles ni definit ion precisa. Incluso los biologos tie 
kw; pasados cayeron en esle error. Los naruralistas del siglo 
oliikaron como pet es a Cocas, ballenas, anfibios. cocodrilos. 
t>»hipopotamos y cieilo numero de invertebrados acuaiieos. 
^Lirtlo Ins biologos «hilamn mas fino» y descanaron primero 
invent*!initios v despues los veilebrados superiores. 
idundo asi los limiles de su conception de «pez». Hoy en tlia 
omxvmos como lal a un venebrado acualico. ectotermico, 
c wma jxir medio tie branquias y que j^osee aletas y una piel 
wralmcnte cubicna por eseanuus. Induso este concepio 
rihrj» rs controvert it lo al nveiv*\ como imidad taxonomica. 


pon |ue los petes no son un gmpo monolilelico. l l antecesor 
coniun tit* lotlos los jx*ces lo es (ambien tie los veitebrados 
tenvslrcs, que no entran en los limiles del lermino «pez«. a no ser 
que lo usemos en un sentido muy poco tratlicional. Como los 
[X*ces viven en un habitat basicamenie exirano para el hombre, 
la gente no ha apreciado en su totalidad la increible diversidad 
de estos animales. A. pe.sar tie ello, y admiratios o no por el 
hombre, los peces han disfrulatlo de una iniensa diversification 
que ha dado lugar a las cert a de 2 i 000 especies actuates (mas 
cjue lotlas las reslantes espet ies tie vertebratlos juntas), eon 
atlaptaciones que les han permititlo atlecuarse a casi cualquier 
entorno acualico coneebible. Ningiin olio animal amenaza su 
tlominio tie los mares ■ 



504 Parti* Ill Divcrskiad tic la villa animal 


Posici6n en el Reino Animal 

Los peces const ituycn tin vasto con junto 
de vertebrados acuaticos con a Idas, que 
respiran por brantjuias. Son los mienibros 
mas antiguas y mils di versos del subfile) 
Vertebrados cn cl ftlo Cordados; 
constiiuycMi cuatro dc las oclio clascs dc 
vertebrados y la mitad dc sus 
aproximadamente ik 000 cspecies 
conocidas. Aunque son un conjunlo 
heicrogeneo. mucstran una coniinuRlatl 
filogenetica denim del grupo y con los 
vertebrados letrapodos. Los peces sin 
mandibulas. mixines y lanipreas. son las 
formas actuates (jue mas sc parcccn a los 
ostracodernios ucora&idos que 
aparetieron cn el periodo Cambrico dc la 
era Palcozoica Los actualcs peces 
inandibiilados. tanto curtilaginosos como 
oscos, cstan relaoonados 
filogendicamente con los acantodios. un 
grupo tie peces mandibulados 
contcmpoianco dc los placodermos tie los 
periodos Silurico y Devonico de la era 
Paleozoica. I.os vertebrados leinipodos. 
los anlibios, los reptiles, las aves y los 
mainlferos se original>n de una linen tie 


La vida de un pez es producto de la 
forma tie su cuerpo. Su dominio de los 
rios. lagos y mares es consecuencia de 
las muchas formas en que los peces ban 
armonizado su diseno con las propieda- 
des fisicas de su entorno. Suspendidos 
en un medio quo es 800 voces mas denso 
ijue el aire. una trucha o un mero pue- 
den permanecer inmoviles. controlando 
su flotation neutra mediante la adicion o 
extraction de aire de su vejiga natatoria, 
o pueden desplazarse rapidamente bacia 
adelante o bacia atras usando sus alctas 
como frenos y timones. Con organos a lu¬ 
men te especial izados para el intercambio 
de sales y agua, los peces oscos pueden 
mantener y controlar de forma muy pre- 
cisa la composicion de sus liquidos cor- 
porales. Sus hranquius son el sistema res- 
piratorio mas elicaz del Reino Animal 
para extraer oxigeno de un medio quo lo 
contiene en caniidad 20 veces menorque 
el aire. Los peces tienen excelentes sen- 
lidos de la vista y del olfato, y un exclu¬ 
sive sistema de la linea lateral, que con 
su exquisita sensibilidad para detectar 
corrientes de agua y vibraciones propor- 
ciona un -tacto a distancia* en el agua. Al 
sojuzgar los prohlenias fisicos de su ele- 


peces oscos. los sarcopterigios (peces dc 
aletns carnosns). L;i evolut ion de los peces 
signified la aparicidn de nunierosos 
avances cn la historia dc los vciiebnulos. 

Aportaciones wouxiicAS 

1. LI patron corporal basico de los 
vertebrados quedd cstablecido cn cl 
antcccsor comun de todos cl las. Lo mas 
importante fue la evoluiidn del tejido 
oseo celular \ cl primer 
endocsqiieleto Li colliiuna vertebral 
reemplazt) a la notocorda como eje dc 
soj-xme en los vertebrados adultos y 
proporciono anclaje para cl craneo, la 
inusculatura y las extremitiailes. 

2. Con cl encefalo y la niedula espinal 
encerrados y protegidos dentro del 
craneo y ia coknnna vertebral, los 
prim it i vos peces lueron los primeros 
animales que aislaron cl sistema 
nervioso central del resit> del cuerjx). 

Se desarrollaron organos scnsoriales 
especial izados para el gusto, el olfato 
y el oido, con un cercbro tripartito. 
Oiras tnnovaciones scnsoriales son un 
oido interno con canales 


memo, los peces desarrollaron un arque- 
tipo corporal y un juego de adaplaciones 
fisioldgicas que dirigio, pero tambien linii- 
to, la evolut ion de los demas gmpos de 
vertebrados que descendieron de dies. 


Origen y relaciones 

DE LOS PRINCIPALES 
GRIIPOS DE PECES 

Los peces son de antiguo linaje, y des- 
cienden de un antcccsor protocord ado. 
nadador y desconocido (las hipotesis 
acerca del origen de cordados y verte¬ 
brados se discuticron en d Capitulo 26) 

Independiententente de su origen. duran¬ 
te d Cambrico o quizas en el Prccambri- 
co. los primeros vertebrados piseiformes 
dicron lugar a los ugnatos, sin mandi 
bulas. y a los gnatostomados. con man- 
dibulas (Eigura 2^ I). Los vertebrados 
subsiguientos descendieron de uno u otro 
de estos dos import antes grupos. 

Los agnalos, el mas primitivo de los 
dos. incluye a los extintos osrracixlermos 
y a los mixincs y lampreas actualcs. peces 
adaplados como carroneros o parasitos. 
Los agnalos no tienen vertebras, pero se 
induyen en los vertebrados por la presen- 


seinicirculares, coinplcjos sistemas dc 
linea lateral y complicaclas 
inusculaluras oculares 

3 LI tlesarrollo dc mandibulas con 
dlcntcs permitio la capi lira de grandes 
presas moviles. Ksto din lugar a una 
-carrera tic arniamemos- deprcdatlor- 
presa que constituyo uno dc los 
principales elementos de la evolut ion 
tie los vertebrados. 

i LI ilesarrollo dc aletas pec to rales y 
pel vie as pares sujetas |X>r las nnt liras 
respectivas proporciono una 
maniobrabilidad muy mejorada. 
a demas tie const it nil* los p recurs ores dc 
las extreinidades ilc los vertebrados 
t el ra pot los. 

3, Los peces desarrollaron las 

adaplaciones fisioldgicas adecuada* 
que les permitieron invadir todos los 
tipos imaginable^ de habitat acuaticos 
LI origen de los pulmoncs y la 
ingestion de aire cn los primeros peces 
tie aletas carnosas perm it id una 
pcnetr.it ion limitada en habitat 
sc miter rest res, y prepaid la posterior 
invasion de la tierra por los tetr.ipodtxv 


Ln ingles, el lermino "fish** no varia en cl 
plural, cxccpto cuando en un ambito 
cientiflct) los zoo logos us.m para 

designin' a mas de un tipo de peces o 
como denominat ion vulgar del taxon. Ln 
nuesrro idioma no exisle tal 
diferenciacidn. y cl uso plural tic *fisb» 
puede ctinsiderarsc equivalent! 1 , en 
terminos genendes. a la palabra espaftola 
«pe*cado». 

cia tie un craneo y otras homologias. la 
ascendencia de mixines y lampreas no o 
clara; se parecen ptx'o a los exiinios ostr.i 
codermos. Aunque superficialmente los 
mixines y lampreas son muy seme jan lev 
de heclio son tan tliferenles que Icxs ictid 
logos les ban asignado clascs separadas. 

Todos los peces restantes tienen ext re 
midades pares y mandibulas, y estan 
induidos. al igual que los tetrftptxlos (ver 
te bra dos lerrestres), en el linaje monofi 
letico de los gnatostomados. Apareccn 
en el regisiro fosil en el periodo Silurico, 
con mandibulas comp! eta me ntc forma 
das, sin que se conozcan formas inter- 
medias entre los agnalos y los gnatosto 
mados. Durante el periodo Devonico, la 
era de los peces, aparecieron cuatro gru- 
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Ammotas 
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modernos 


Tiburones, rayas 
torpedos 


Gnatosto- 

mados 


Quimeras 


v Agnatoi 

Antecesor 

Vertebrados (Craneados) 

s cordadoi 


Mixines 


Cambrlco 


Ordoviclco Silurico Devonlco Cnrbonifuro Perrnico 

PALEOZOICO 


MESOZOICO 


CENOZOICO 


L 


•70 

iTiempo geolbgico (millones de arios alrbs) 


225 


Figura 27-1 

Representation grafica del arbol evolutivo de los peces, que muestra la evolucion de los grupos principales a traves del tiempo geologico. 
Hay muchos linajes de peces extintos que no aparecen en el esquema. Las zonas ensanchadas en las lineas de descendencia indican 
periodos de radiacion adaptativa y el numero relativo de especies en cada grupo. Los peces de aletas lobuladas (Sarcopterigios), por 
ejemplo, florecieron en el Devbnico, pero declinaron y actualmente estan representados solamente por cuatro generos supervivientes 
(peces pulmonados y el celacanto). Las homologfas compartidas por los sarcopterigios y los tetrapodos sugieren que son grupos 
hermanos. Los tiburones y las rayas se diversificaron durante el periodo Carbomfero. Se acercaron peligrosamente a la extincion durante el 
Permico, pero se recuperaron en el Mesozoico y son actualmente un grupo consistente. Los telebsteos, tan espectacularmente diversos, 
son evolutivamente los mas tardios, y constituyen la mayoria de los peces actuates. 
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pos de peces mandibulados. I’no de 
ellos, los Placoclermos (p. 500), se extin- 
guio sin descendientes en el periodo Car- 
bonifero (jue siguio al Devonico. Un 
segundo grupo, los peces cartilagino- 
sos de la clase Condrictios (tiburones, 
ray as y quimeras), perdio la pesada 
armadura dermica de los primeros peces 
mandibulados y adopto el cartilage en 
vex del hueso para su esqueleto. La 
mayoria son depredadores actives, con 
un cuerpo escualiforme que ha cambia- 
do muy poco a lo largo del lienipo. 
Como grupo, los riburones y sus parien- 
tes llorecieron durante los periodos DevcV 
nico y Carbomfero de la era Paleozoica, 
pero declinaron peiigrosainente, casi 
havSta la exlincion, al final del Paleozoi- 
co. Comenzaron a recuperarse a princi- 
pios del Mesozoico y se estabilizaron en 
el modesto, pero muy exitoso, con junto 
de los actuales tiburones (Figura 27-1). 

Los otros dos grupos de peces gna- 
tostomados, los acantodios (p. 678) y 
los peces 6seos estaban bien represen- 
tados en el Devonico. Los acantodios se 
pa red an a los peces oseos, pero se dis- 
tinguian de el los por la presencia de l uer- 
tes espinas en todas las aletas excepto la 
caudal. Se extinguieron a principios del 
Permico. Aunque las afinidades de los 
acantodios son muy coni rove rtidas, 
nuichos auto res creen que son el grupo 
hernia no de los peces oseos (clase Oste- 
ictios, Figura 27-2). los peces dominati¬ 
les en la actualidad. Podemos distinguir 
dos lineas fundametitales de peces oseos. 
Con diferencia, la mas diversa de las dos 
es la de los peces de aletas con radios 
(subclase Actinoplerigios), que se diver¬ 
sified para dar lugar a los peces actuales. 
Otra clase, los peces de aletas lobula- 
das (sulxlase Sarcopterigios), auncjiie hoy 
es un grupo relicto, tiene el honor de ser 
el grupo herniano de los retrapodos. Los 
peces de aletas lobuladas estan re pre¬ 
sen tados actualinente por los peces pul- 
monados y el celacanto, meros rema- 
nenres de grupos cjue florecieron en el 
Devonico (Figura 27-1). Kn la p. 529 se 
da una clasificacion de los principales 
taxones de peces. 

Superclase Agnatos: 

PECES SIN MANDIBULAS 

Los representantes actuales de los agnatos 
constiluyen unas 84 especies dividicUis en 


clos clases: Mixines, con 43 especies, y 
Cefalaspidomorfos (lampreas), con 41 
especies (Figuras 27 3 y 27-4). Ios niieni- 
bros de ambos grupos carecen de mandi- 
bulas. osificacion interna, escamas y aletas 
pares, y ambos presentan aberturas bran- 
quiales en forma de poros y cuerpo angui- 
liforme. Sin embargo, en otros a sped os, 
ambos grupos son morfologicamente muy 
diferentes. Los mixines son, cieitamente, 
los mas primitivos. mientras que las lam- 
preas exhiben muehos caracteres deriva- 
dos que las situan mas cerca de los peces 
evolucionados. Debido a estas diferencias, 
mixines y lampreas se han situado en cla¬ 
ses de vertebrados independientes, lo cjue 
deja al grupo de los agnatos como un con- 
junto artificial de peces sin mandibulas y 
de relaciones incienas. 

Clase Mixines 

Es este un grupo enteramente marino 
cjue se alimenta de peces muertos o 
moribundos, anelidos, moluscos y crus- 
taceos. Por ello no son ni parasitos como 
las lampreas ni depredadores, si no carro- 
neros. May 43 especies conocidas de 
mixines, de las que la mas conocida en 
Norteamerica es el del Atlantico, Myxi- 
ne glii tinosa (G. myxa . viscose)) (Figura 
27-3) y el del Padfico, Itpfatretus stouti 
(G. hepta , siete + tret os, perforado). Aun¬ 
que casi completamente ciegos, los mixi¬ 
nes resultan atraidos hacia la comida, 
especialmenle peces muertos o mori- 


CaracterIsticas de 
ia clase Mixines 

1 Cuerpo delgado, anguiliforme, de 
seed on circular, con la piel desnuda 
y con glandulas mucosas. 

2. Sin apendices pares ni a let a dorsal 
(la aleta caudal se extiende hacia 
del ante por el dorso). 

3 Esqueleto fibroso y cartilaginoso. 
Notocortla persistcnle. 

4. Boca con clos lilas de dientes 
eversibles. 

5. Corazon con un a trio v un ventriculo; 
corazones accesorios en la region 
caudal; arcos aorlieos en la region 
hranquial. 

6. Cinco a 16 pares de branquias con un 
niimero variable de aberturas 
brunquiales. 


bundos, par sus desarrollados sentidos 
del olfato y el tacto. Se agarran a su 
presa mediantc dos placas c6meas y 
deniadas, c|ue se pliegan como una 
pinza. Entonces extienden la lengua 
hacia adelante para arrancar pedazos de 
tejidos. Fara liacer mas fuerza, muchas 
veces el mixine hace un nudo consign 
mis mo en la cola y lo desliza hacia 
delante a lo largo del cuerpo hasta cjue 
q lied a and ado con seguridad contra el 
flanco de su presa. 

Los mixines son famosos por su capa- 
ciclad de producir enormes cantidades de 
moco viscoso, mediante glandulas espe- 
dales localizadas a lo largo del cuerpo. 
Al entrar en contacto con el agua de mar. 


A pesar de otras caractensticas anat6miciis 
y lisiologicas unicas, de inleres para los 
biologos, los mixines ticnen menos 
admiradores cjue cualquier otro gmj)o de 
jxces. Su coslumbre de murder y de 
penetrar por las branquias en los cuerpos 
de los peces atrapados en las redes, no es 
del agrado de los Pescadores. Fntrandu 
traves del ano o de las branquias, los 
mixines empiezan a comer el contenido 
del cuerpo, abandonando un saco de piel 
y huesos. Pero como los metodos de 
pesca han pasado del uso de redes 
floiantes (trasmallos) y eejuipos de 
palangres a grandes y eticaces arrastres de 
puertas, los mixines han deja do de ser 
una plaga importante. 


7. Rinon pronefrico anterior y riAon 
mesonefrico posterior 
independienie; marinos: fluidos 
corporales isosmoticos con el 
agua de mar 

S. Si stem a digestivo sin estomago: sin 
valvula espiral ni cilios en el intestine. 

9. Cordon nervioso dorsal con un 
cerebro diferenciado; sin ccrebelo. 
diez pares de nervios cranealcs; rakes 
neiviosas dorsal y ventral unitlas. 

10. Organos sensoriales del gusto, olfato 
y oido; ojos degenerados; un par 
de canales semicirculares 

1 1. Scxos separados (ovarios y te site u los 
en el mis mo inclividuo. pero 

sola monte uno de el los es funcional); 
fecundacion externa; huevos con 
muclio vitelo; sin estado larvario. 
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Craneados = Vertebrados — - 

Gnatostomados 


Condrictios 
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Teleostomos 


Osteictios 




Cefalaspidomorfos 

(lampreas) 
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Elasmobranquios 
(tiburones, rayas 
y torpedos) 


Holocefalos 
(quimeras) 


Actinopterigios 
(peces de 
aletas con 
Acantodios t radios) 


Sarcopterigios 
(peces de 
aletas 

lobuladas) Tetrapodos 



A FT '-^to 

«Ostracodermos» t 
(anaspidos) 

Sin apendices 
pares, piel 
desnuda: 
estado larvario 
prolongado 




Perdfaa de 
escamas; dientes 
modificados como 
placas trituradoras 


Cuerpo fusiforme, 

aleta caudal 

heterocerca; 

escamas 

placoideas; 

esqueleto 

cartilaginoso t . v 



Extremidades 
^.usadas para la 
locomocion en tierra 


Aletas o patas con 
soporte esqueletico 
exclusivo (cinturas) 


Pulmon o vejiga natatoria 
derivadas del digestivo 


Piel desnuda 
con glandulas 
mucosas, ojos 
degenerados; 
notocorda persistente 
corazones accesorios 




Branquias no unidas al septo interbranquial 
‘ (como ocurre en los tiburones), cubiertas oper- 
culares oseas 


Parte del segundo arco visceral modificado 
como soporte mandibular 




. Mandibulas, 3 pares de canales semicirculares, 
dientes con dentina, mandibulas con soporte interne 


--Esqueleto visceral bien desarrollado, 2 o mas 

pares de canales semicirculares 


Sr 



Cabeza diferenciada, cerebro tripartito, organos sensoriales 
especializados 1 o mas pares de canales semicirculares 


+ Grupos extintos 


Figura 27-2 

Cladograma de los peces, que muestra las probables relaciones de los principales taxones monofileticos. Se han propuesto otros 
esquemas alternativos. Los grupos extintos se indican con una cruz (t). Algunos de los caracteres derivados compartidos que marcan las 
ramificaciones estan indicados a la derecha de la ramificacion correspondiente. Los grupos Agnatos y Condrictios se consideran grados 
estructurales parafileticos, y por tanto rechazables en una clasificacion cladista, aunque son reconocidos sin problema por la sistematica 
evolutiva por compartir ampliamente patrones de organizacion estructural y funcional. 


el fluido se vuelve tan viscoso que es vir- 
tualmente imposible agarrar al animal. 

A diferencia de cualquier otro verte- 
brado, los flu id os corporales de los mixi- 
nes estan en equilibrio osmotico con el 
agua de mar, como en la may on a de los 
in vertebrados. Los mixines presen tan 
otras peculia rid a des ana torn icas y fisio- 
logicas, como un sistema circulatorio a 
baja presion con ires corazones acceso¬ 
rios adenvas del corazon principal, situa- 
do por detras de las branquias. 

La biologia re product ora de los mixi¬ 
nes es. desde siempre. un inislerio, a 


pesar de la recompensa. tod avia sin 
red a mar, que of redo hace mas de 100 
anos la Academia de Ciencias de 
Copenhague por in forma cion sob re los 
habitos reproductores de esie animal. 
Se sabe que, aunque en un mismo ani¬ 
mal se encuentran gonad as tan to mas- 
culinas como femeninas, solo una de 
ellas es funcional. Las hembras pro- 
clucen un pequeno numero de huevos 
sorprendemente grandes, con muclio 
vitelo y hasta 3 cm de diametro. No 
existen estados larvarios y el desarrollo 
es directo. 


Clase Cefalaspidomorfos 
(Petromizontes): lampreas 

Todas las lampreas del hemisferio Norte 
pertenecen a la lamilia Petromizontidos 
(G. pelros, roca + rnyzon. absorber). KJ 
nombre del grupo hace referencia a la 
costumbre de las lampreas de agarrarse 
a las piedras con su boca para sujelarse 
en una corriente. La destructiva lamprea 
marina, Pefromyzon man mis, se encuen- 
tra a ambos lados del oceano Atlantico 
(en America y Europa) y puede alcanzar 
una longitucl de un metro (Figura 27-4). 
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Figura 27-3 

El mixine del Atlantico, Myxine glutinosa. A, Anatomia externa; B, Vista ventral de la cabeza en la que se muestran las placas corneas 
utilizadas para raspar alimento; C, Seccion sagital de la region cefalica (notese la posicion retrasada de la lengua raspadora y las aberturas 
internas de una fila de sacos branquiales); D, Anudamiento de un mixine, que muestra como encuentra apoyo para sujetarse mejor a su 
presa. 


Uimjietm (L lambo, lamer) tiene tambien 
una amplia clistribucion en Norteamerica 
y FAirasia y su tamano oscila entre 15 y 
60 cm de long it ud. 

Hay 17 especies de lampreas en Nor¬ 
teamerica. Cerca de la rnitad de estas per- 
tenecen al tipo no parasito de arroyo; las 
otras son parasitas. El genero Icbthyo- 
myzon (G. icbtbyos, pez + myzon, absor¬ 
ber), que incluye tres especies parasitas 
y tres no parasitas, esta restringido al este 
de Norteamerica, en cuya costa oeste la 
principal forma marina es la Uwi/X'tm tri- 
clentatus. 

Todas las lampreas ascienden por rios 
o corrientes de agua dulce para repro- 
ducirse. Las formas marinas son amklro- 
mas (G. anadromas, correr hacia arriba); 
esto es, dejan el mar clonde viven de 


CARACTERISTICAS DE IjV 
CIASE CeFALASPIDOMORFOS 

1. Cucrpo dclgado, anguiliforme, de 
seccion redondeada y con la piel 
desnucla. 

2. Una o dos alelas impares 
(medianas); sin apcndices pares. 

3. Esqueleto fibroso y cartilaginoso; 

notocorda persistente. 

4. Disco oral en forma de ventosa, 
provisto, al igual que la lengua, de 
dientes bien desarrollados. 

5. Corazon con un atrio y un ventriculo; 
arcos aorticos en la region branquial. 

6. Siete pares de branquias, con sus 
aberturas externas correspondientes. 

7. RiAon mesonefrico; dulciacuicolas 


y anadromos; fluidos corporales 
regulados osmotica e ionicamente 

8. Cordon nervioso dorsal con cerebro 
dcsarrollado y un pequeno 
cerebelo; 10 pares de nervios 
craneales; rakes dorsal v ventral de 
los nervios separadas. 

9. Sistema digestivo sin estomago; 
intestine con pliegues espirales y 
cilios. 

10. Organos dc los sentidos del gusto, 
olfato y oido; ojos bien 
desarrollados en el adulto; dos 
pares de canales semicirculares 

11. Sexos separados; gonada simple sin 
conducto; fecundacion externa; 
etapa larvaria (ammocete) muy 
larga 
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Siete pares de 
aberturas braoquiales °J° Narina unica 



Figura 27-4 

Anatomia externa de la lamprea marina, Petromyzon marinus. 



0 0 MTS O 

Metamorfosis 

Figura 27-5 

Ciclo vital de la lamprea marina, Petromyzon marinus. 


aduluxs para remontar los nos y corricn- 
les de agua till Ice para desovar. Kn Nor- 
teamerica, todas las lampreas desovan en 
invierno o en primavcra, pero algunas 
■pecies europeas se reproducen en 
otono. Los machos comienzan la cons- 
iruccion del nido, y son avudados pos- 


teriormente por las hembras. I'tilizando 
sus discos orales para transportar piedras 
y guijarros. asi como poderosas contrac- 
ciones del cucrpo para apartar desperdi- 
cios, forman una depresion oval (Figura 
27-5). Kn el momento del desove, con la 
heifibra sujeta a una roca para mante- 


nerse en position sobre el nido, el macho 
se adhiere por el lado dorsal a la cabeza 
de la hembra. A medida que los huevos 
son depositaclos en el nido, van siendo 
fecundadcxs por el macho. Los pegajosos 
huevos estan adheridos a los guijarros en 
el nido. y rapidamente quedan cubiertos 
por arena. Los adultos nuieren poco des¬ 
pues de la puesta. 

Los huevos eclosionan dos semanas 
iMs tarde, y de el los sale una pequena 
larva (ammocete), que es tan distinta a 
sus padres que los biblogos aniiguos la 
describicron como una especie diferen- 
te. La larva presenta una marcada seme- 
janza con el anfioxo. y posee las carat- 
teristicas IxVsicas de cord ad os de una 
manera tan simplificada y fficilmente vi¬ 
sible, que es considerada un arciuetipo 
cordado (p. 497). Despues de reabsorber 
los restos de vitelo nulritivo, la joven 
ammocete, ahora de unos 7 mm de lon- 
gjtud, abandona el nido y se deja llevar 
corriente aba jo para instaiarse en una 
zona arencxsa apropiada de aguas lentas. 
Aqui permanece un tiempo extraordina- 
riamente largo, de ires a siere a nos. y 
entonces se transforma rapidamente en 
adulto. Kste cambio comprende el clesa- 
rrollo de grandes ojos. la sustitucion del 
capuchon oral por el disco con dientes, 
el desplazamiento de los orificios nasa- 
les al dorso de la cabeza y el dcsarrollo 
de un cuerpo ciltndrico jxero mas corto. 

Las lampreas parasitas, ya migren al 
mar, si son marinas, o permanezcan en 
agua duIce, se adhicren a los peces por su 
boca a modo de ventosa, y, con sus afila- 
dos dientes comeos, rasgan la came y chu- 
pan los lluidos corporales (Figura 27-6). 
Para aumentar el flujo de sangre, las lam¬ 
preas inyectan un anticoagulante. Cuando 
la lamprea se ha saciado. suelta su presa. 
pero deja al pez con una gran herida que 
puede llegar a ser mortal. Los parasitos 
adultos de agua clulce viven un ano o mas 
antes del desove y despues mueren; las 
formals anadromas viven mas tiempo. 

Las lampreas no parasitas no se ali- 
mentan despues de converlirse en adul¬ 
tos: su tubo digestivo degenera como un 
cordon de tejido no functional. Al calx) de 
pocos meses se reproducen y mueren. 

La invasion de los Grandes Lagos por 
la lamprea marina Petromyzon marinus 
en esle siglo ha teniclo un efecto devas- 
lador sobre los recurscxs pesqueros. Masta 
([lie en 1829 I’ue construido el Canal de 
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CARACTERfSllCAS I>K LA 
CLASH CONDRICTIOS 



Fijacion al pez por succion y con los 
dientes corneos 



Lengua sobresaliendo 
para raer la carne 

Figura 27-6 

Utilizacion de la lengua de la lamprea en la 
alimentacion. Tras adherirse firmemente a 
un pez mediante su ventosa, la lengua pro- 
trusible abre un agujero raspando en el te- 
gumento del pez, y la lamprea ingiere flui- 
dos corporales, piel y musculo. 

Welland Ship, no habian existido larnpreas 
en los Grandes Lagos al oeste de las 
Cataratas del Niagara. Incluso entonces 
debicron pasar unos 100 anos antes de 
veil as por primera vex en el I ago Hrie. 
Despues de aquello, la expansion fue rapi- 
da, y las larnpreas marinas lueron la causa 
de extraordinarios danos en todos los 
Grandes Lagos hasta finales de los anos 
cuarenta. Ninguna especie de pez quedo 
inmune al ataque, pero las larnpreas mari¬ 
nas p re fen an las truchas de la go, y esta 
multimillonaria indusiria pesquera quebro 
a principios de los anos cincuenta. Knton- 
ces las larnpreas se inclinaron por la tru- 
cha arco iris, la perca y el arenque, todas 
el las im porta ntes especies comerciales. 
Hstos gjupos de peces I'ucron diezmados 
uno tras otro. Entonces las larnpreas 
comenzaron a atacar gobios (cotos) y 
remoras. Coincidiendo con el deelive de 
las especies atacadas. la lamprea de mar 
comenzo a dedinar despues cle alcanzar 


1. Cuerpo fusiforme con aleta caudal 
heterocerca (dificerca en las 
quimeras) (Figura 27-16); aletas 
pectorales y pelvianas pares, dos 
aletas dorsales; aletas pelvianas 
modificadas en el macho como 
«organos de la copula > 

2. Boca ventral: dos sacos olfalorios 
que no abren en la cavidad bucal en 
los elasmohranquios; las nurinas 
desembocan en la cavidad bucal en 
las ciuimeras; tienen mandibulas. 

3. Piel con escainas placoideas 
(denticulos derinicos) y gklndulas 
mucosas en los elasmobranquios 
(Figura 27-18); piel desnuda en las 
quimeras; escanias placoideas 
modificadas como dientes en los 
elasmobra nquios; dientes 
transformados en placas trituradoras 
en las quimeras. 

4 . Endoesqueleto enteramente 
cartilaginoso: notocorda ixrsistenle; 
vertebras completas y soparadas en 
elasmobranquios; sin vertebras en las 
quimeras; hay un esqueleto apendicular 
con cint uras y un esqueleto visceral. 

5. Sistema digestive) con estomago en 
forma de J (sin estomago en las 
quimeras) e inteslino con valvula 
espiral: higado, vesicula biliar y 
pancreas. 


el maximo de abundanciu en 1951 en los 
lagos Huron y Michigan, y en 1961 en el 
lago Superior. \j& disminucion ha sido atri- 
buida a la escasez de coinida y a la efec- 
tividad de meclidas de control (principal- 
men te larvicidas qu unices en areas 
seleccionadas de puesta). Las truchas de 
lago, ayudadas por un programa cle recu- 
peracion que comenzo en 1967, estan hoy 
en dia restablecidas. Las proporciones del 
dano son bajas en el lago Michigan, pero 
todavia a Iras en el fluron. Las organ iza- 
ciones pesqueras estan experiment an do 
con la introduction de machos de lamprea 
esteriles en los arroyos de cria; estos 
machos copulan con las hembras fertiles 
pero los huevos no se desarrollan. 

ClASE CONDRICTIOS: 
PECES CAR TILAGINOSOS 

Hay unas 850 especies vivientes en esta 
clase, que es un grupo antiguo, liomo- 


6. Si stem a circulaiorio con varios pares 
de arcos aorticos; aorta dorsal y 
ventral; sistema capilar y venoso, 
sistemas porta renal y hepatico, 
corazon bicameral. 

7 Respiracion por medio de cinco a 
siete pares de branquias, con 
hend id uras branquiales 
inclependientes y expuestas en 
elasmobranquios; operculo cubriendo 
cuatro aberiuras branquiales en las 
quimeras. 

8. No present;!n vejiga natatoria ni 
pulmones. 

9. Rinon mesonefrico y gland ill a rectal; 
sangre isos mot iai o ligeramenie 
hiperosmotica con el agua cle mar; 

altas concenlraciones de urea y 
oxido de trimctilamina en la 
sangre 

10. Cerebro con dos lobulos olfalivos, 
dos hemisierios cerebralcs; dos 
lobulos 6pticos, un cere be lo y una 
medula oblonga; 10 pares de nervios 
craneales; tres pares de canales 
semicirculares 

11. Sentidos del olfato. recepcion de 

vibraciones (sistema cle la linen lateral) 
y electrorrece[>ci6n. bien desarrollados; 
vision moderadamente eficaz. 

12. Sexos separaclos; gonadas pares; los 
conduct os de las gonadas abren en la 
cloaca; ovfparos, ovoviviparos o 

vi vi paros; desarrollo directo; 
fecundacion interna. 


genet> y muv desarrollado. Aunque son 
un conjunro mucho menos numerosoy 
menos diversil'icado en los peces oseos. 
la impresionante combinacion de unos 
organos sensoriales bien desarrollados, 
potentes mandibulas, musculatura mua- 
toria y habitos depredadores, les asegu- 
ran una posicion ecologica firme en la 
comunidad acuatica. Una cle sus caracte- 
nsticas distintivas es su esqueleto cartila¬ 
ginoso. Excepto algunas calcificaciones 
acjui y alia, el hueso falta por completo 
en tocla la clase: un curioso hecho evo 
lutivo, ya cjue los condrictios derivande 
unos antecesores que presentaban esque- 
leto oseo bien desarrollado. Casi todos 
los peces canilaginosos son marines: solo 
unas 25 especies viven en aguas dulces. 

Con la excepcion de las ballenas, los 
tiburones son los mayores vertebrados 
vivientes. El tiburon mas grande puede 
llegar a alcanzar los 15 m de longitud. El 
tiburon lija, tan ampliamente estudiado 
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Figura 27-7 

Diversidad en los tiburones de la familia Elasmobranquios. El pez zorro. Afopias vulpinus , con su aleta caudal de lobulo superior 
excepcionalmente largo, puede llegar a los 4 m de longitud. El gran tiburon bianco, Carcharodon carcharias , el mayor y mas notable de los 
tiburones peligrosos, es un pez de cuerpo pesado y fusiforme, que puede llegar a los 6 m de longitud. Las nueve especies de peces martillo 
(genero Sphyrna) se distinguen del resto de los tiburones por su cabeza aplastada con lobulos laterales, que llevan en sus extremos los 
ojosy las narinas. El tiburon ballena Rhincodon typus es el mayor pez del mundo, con una longitud de hasta 12 m. Es un animal filtrador, 
que se alimenta del plancton que recoge mediante una especie de filtro situado en las branquias. 


en laboratories zoologicos. raramente 
supera a I metro. 

Subclass Elasmobranquios: 

TIBURONES, RAYAS 
Y TORPEDOS 

Los elasmobranquios son carnivores que 
localizan a su presa mediante su sistema 
dt* la linea lateral y grandes organos olfa- 
tivos. Su vista no esta bien tlesarrollatla. 

La fecuntlacion es interna (una curio- 
sa caracteristica «moderna» en un grupo 
antiguo), y much os tiburones han desa- 
rrollado modes de reproduction com- 
plejos; algunos son viviparos con perio- 
dos tie gestation de hasta dos anos, el 
mas largo cnirc los vertebra dos. 

May cinco ordenes vivientes tie elas¬ 
mobranquios. con unas 815 especies. Los 


tiburones mas conocidos pertenecen al 
orden Lamniformcs, que induve las tin- 
toreras y jaquetones (Care bar in icicle, en 
ingles «requieni sharks*), el tiburon gata 
(Ginglymostama cirratum , «sand shark*), 
del Arlanrico tropical, el tiburon nodriza 
(llamado en ingles «nurse shark*) y tarn- 
bien los tiburones martillo (familia Spbyr- 
niclcte). el tiburon ballena ( Rbyncbodon 
typus) y el Cetorbirius maxim us o pere¬ 
grine/ (Figura 27-7). El orden Escuali- 
formes comprentle. entre orros, al tibu¬ 
ron lija, conocido de varias generaciones 
de estudiantes tie anatomia com para da. 

* N del T. En este y en otros pasajes del libro, los 
autores utilizan nombres vulgares, que en general 
son variables regionalmente y. por ello, siempre que 
se ha podido y el tema ofrecia interes comun, se han 
adaptado a nuestra lengua o se han dado las 
equivalencias inglesas y. para mayor precision, los 
nombres cientificos de familias. generos y especies. 


Los torpedos, el pez sierra v varios gru- 
pos tie rayas (rayas electricas, pastinaca, 
aguilas marinas, mantas y ray a diablo). 
pertenecen al orden Kayiformes. 

Se ha escrilo mucho acerca de lo pro- 
pensos que son los tiburones a atacar al 
liombre, ranto por los que exageran su 
ferocidad natural como por los (|ue les 
califican tie inolensivos. Hs cierto que los 
tiburones son litnidos y cantos, como 
se ft a lan ios ultimos. Eero rambien es un 
hecho que algunos son peligrosos para el 
hombre. Hay numerosos ataques com- 
probatlos por Carcharodon (G. karcha¬ 
ras. afilatlo + odous, dientes), el gran tibu¬ 
ron bianco (comunmente alcanza los 6 m 
y a menudo es mas largo); el marrajo 
(«mako shark*), del genero IsurusiG. is. 
igual + auras , cola); el tiburon tigre Ga- 
leacerdoK G, galeas ; tiburon + kerdo, zorro); 
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Figura 27-8 

Mielga, Squalus acanlhias. Detalle: seccion de la mandibula inferior, que muestra los dientes en formacion en el interior de la mandibula. 
Estos se desplazan hacia delante para reemplazar a los dientes que se van cayendo. La tasa de sustitucion varia en las diferentes 
especies. 


Las pesquerias mundiales tie tiburones 
estan experimentando una pres ion sin 
precedentes, principalmente por la 
demanda tie a Idas para cocinar la 
Famosa .sopa de alela de liburon, una 
esquisitez oriental (a razon de 50 d6lares 
el phi to). Lis pobladones de tiburones 
costeros han disminuido tan ra pi da mente 
que el comercio de aletas va a prohibirse 
en los Estados Unidos; adeimis, otms 
pulses estan estableciendo cuotas para 
proteger las poblaeiones de tibu rones, 
lneluso en la Reserva de Recursos 
Marinos tie las islas Galapagos, lino tie 
los iugarcs mas salvajes del mundo, se 
han mauido ilegalmente decenas de 
miles de tibu rones con destine a l 
mercado asiatico, y (al pesca ilegal 
continua en la actualidad. A la amenaza 
tie colapso de la industria tiburoncra 
mundial contribuye el largo tiempo <jue 
la mayoria de los tibu rones tarda n en 
alcanzar la madure/ sexual: algunas 
especies. hasta 15 a nos. 


y el tiburon martillo SpbyrnaiG. spbyra , 
martillo). La mayoria de los accitlentes con 
tiburones han ocurrido en las aguas cali- 
tlas y rropicales de la region australiana. 
Hn la II Guerra Mundial hulx* varios casos 
de atatjues de tiburones sobre vtctimas de 
barcos hundidos en aguas tropicales. 

Forma y funcion 

Aunque para la mayoria de las gentes los 
tiburones tienen una apariencia siniestra 


y una repuiat ion espantusu, se cuentan 
al misino tiempo entre los mas elegantes 
y graciles de todos los peces. El cuerpo 
de un tiburon, tal como el de la pinturruja 
o lija (Figura 27-8) es fusiforme (ahusa- 
do). Por delante de la boca ventral pre- 
senta un rostro afilado; el extremo pos¬ 
terior de la columna vertebral se eleva 
para formar la cola heterocerca. El juego 
de aletas const a de dos pares, pectora- 
les y pelvianas sostenidas por los esque- 
lelos apendiculares; dos aletas impares 
dorsales (cada una con una espina en 
Scfualus |L. una clase tie poz marinol), y 
una aleta caudal impar. La musola ( Mus- 
tehi$\ L. mi is tela, comadrejal). presenta 
una aleta anal impar. En el macho, la 
parte central de las aletas pelvianas esta 
modificada para formar un organo de la 
c6pula. usatlo en el a pa rea mien to. Los 
orificios nasales (bolsas ciegas) son 
[xtres, ventrales y anteriores respecio a la 
boca (Figura 27-9). Los ojos, la t era les, 
carecen de parpados. v detnis de cada ojo 
hay un espiraculo (resto de la primera 
hendidura brantjuial). Por delante de cada 
aleta pectoral presentan cinco hendtdu- 
ras branquiales. El duro y correoso tegu- 
mento esta cubierto por cscamas pla- 
coideas dispuestas para reducir la 
turbulencia del flujo de agua sobre la 
superficie corporal durante la natacion 
Los tiburones estan bien preparados 
para su vida depredadora. Su vista es 
menos aguda que la de la mayor parte 
de los peces oseos. pero esto esta mas 
que compensado por un afinado sentklo 



Figura 27-9 

Cabeza de tiburon tigre Carcharias sp. 
Obs^rvese la serie de dientes sucesivos 
Tambien pueden verse las ampollas de 
Lorenzini, en una fila bajo el ojo. 


del olLato. cjue ulilixan para guiarse hacia 
el alimento. El slstema de la Linea late¬ 
ral. bien desarrollado, les sirve como un 
«detector a distancia» en el agua para la 
localizacion de objetos y animales un 
movimiento (depredadores, presas y con- 
generes). Esta compuesto por un sistema 
canalicular que se extiende a lo largo del 
cuerpo y sobre la cabeza (Figura 27-10) 
En su interior se encuentran organos 
receptores especiales (neuromastos 1 que 
son extremadamente sensibles a las vi- 
braciones y corrientes de agua. Los tibu 
rones pueden dctectar y dirigir su ataque 
a presas localizadas en la arena, median- 
re la recepcion de los campos electricos 
que hay en torno de todos los animales. 
Los receptores, las ampollas de Loren- 
zini. estan localizados en la cabeza del 
tiburon. 
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Figura 27-10 

Canales y receptores sensoriales de un 
liburon. Las ampollas de Lorenzini 
responden a campos el6ctricos debiles, y 
posiblemente a temperatura, presion 
hidraulica y salinidad. Los sensores de la 
Ifnea lateral, llamados neuromastos, son 
sensibles a las alteraciones del agua, 
capacitando al tiburon para detectar objetos 
cercanos mediante ondas reflejadas. 


Ambus mandlbiilas, superior e infe¬ 
rior, estan provistas de nnichos dientes 
triangulares afilados. La 111a de dientes fun- 
dona les en el horde de la mandthula tiene 
detras otras hileras de dientes en creci- 
miento. cjiie reemplazan a los que se pier- 
den a lo largo de la vida del tiburon (Figu- 
ras 27-8 y 27-9). La ca vida cl bucal se abre 
en una amplia faringe que conliene las 
aberturas independientes de las hendidu- 
ras branquiales y espiraculos. Un corto v 
ancho esofago corre liacia un estomago 
en forma de J. HI higado y el pancreas 
se ahren en el corto y recto intestino, cjiie 
conliene la exclusiva valvula espiral para 
retardar el paso del alimento y aumenlar 
la superficie absorbente (Figura 27-11). La 
glandula rectal, unida al corto recto, 
segrega un fluido incoloro cjiie conriene 
una alta concentracion de cloruro sodico. 
Ayuda al rinon mesonefrico en la regu- 
lacion de la concentracion de sal en la 
sangre. Las camaras del corazon estan 
dispuestas una a continuaci6n de la otra 
(Figura 27-11) y el sistema circulatorio es 
basicamente el tnismo cjiie el de otras ver- 
tebrados con branquias. 

Todos los peces cartilaginosos tienen 
fecundacion interna, pero la dependencia 
que el embriAn tiene de la madre es tnuy 
variable. Muchos elasmobranquios ponen 
grandes huevos, cargados de vitelo, inrne- 
diatamente despues de la fecundacion: son 
los oviparos. Algunos tiburones y rayas 
ovlparos depositan sus huevos en una 
capsula cornea, llamada vulgarmente 


Rinon 


«monedero de sirena», a menudo provis¬ 
ta de zarcillos que se enrollan sobre el pri¬ 
mer objeto firme que toean, de forma 
parecida a como lo hace una parra. FI 
embrion se nutre del vitelo durante un 
periodo prolongado (de 6 a 9 meses en 
algunos. hasta 2 a Acs en ciettas especies) 
antes de nacer como una replica en minia- 
tura del adulto. Sin embargo, muchos tibu- 
rones relienen a los embriones en el trac- 
to genital cle la madre durante mucho 
tiempo. Algunas especies son ovovivi- 
paras, y retienen al embriAn en ctesarro- 
llo en el oviducto mientras se nutre de su 
saco vitelino hasta que nace. Induso hay 
otras especies aulenticamente viviparas 
en las que se desarrolla una placenta a 
traves cle la cual el embrion recilx* nutrien- 
tes de la corriente sanguinea materna. La 
evoluciAn de esta retention prolongada 
cle los embriones en muchos elasmo¬ 
brancjuios fue una in nova cion importan- 
te que contribuvo al exito evolutive cle 
estos peces. Sin embargo, e independien- 
temente de la relation con la madre, una 
vez que se ha puesto el huevo o ha naci- 
do la cria, termina todo cuidado parental. 

Los elasmobranquios han desarrollaclo 
una solucion interesante a I problema fisio- 
lAgico de vivir en un medio salino hiper- 
osmAtico. Para evitar la perdida de agua 
por Asmosis, los elasmobranquios retienen 
los metabolitos nitrogenaclos, especial- 
mente urea y oxido de trimetilamina en la 
sangre. listos metabolitos, combinados con 
las sales del plasma, permiten que la con- 


Primera 
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Figura 27-11 

Anatomfa interna de la mielga, Squalus acanthias. 

























514 Parte Ill. Diversidad tie la vicla animal 


Encefalo 


Medula 

oblonga 


Organo 

electrico 

izquierdo 



Nervios craneales 


Organo electrico 
derecho 


Medula espinal 


Figura 27-13 

La raya electrica Torpedo con los organos electricos al descubierto vistos desde arriba. Los 
organos estan constituidos por celulas multinucleadas en forma de disco, denominadas 
electrocitos. Cuando todas las celulas se descargan a la vez se produce una corriente de 
alto amperaje que se propaga al agua circundante para aturdir a las presas o desanimara 
un depredador. La potencia de la descarga puede ser de varios kilovatios. 



Figura 27-12 

Las rayas estan especializadas para vivir 
en el fondo marino. Estan aplanadas 
dorsoventralmente y se mueven mediante 
ondulaciones de las aletas pectorales, muy 
ensanchadas y con aspecto de alas. 


cent me ion de solutos de la sangre exceda 
ligeramente la del agua marina, eliminan- 
do el desequilibrio osmotico entre su cuer- 
po y el agua de mar circundante. 

Algo mas de la mi tad de todos los 
elasmobranquios son rayas. un grupo que 
incluye los torpedos, los peces sierra, las 
pastinacas, las aguilas marinas y las man¬ 
tas. Todas el los estan especializados para 
habitar los fondos, con las aletas pecto- 
rales muy ensanchadas y fusionadas a la 
caheza, que utilizan como alas en la nata- 
cion (Figura 27-12). Las aberturas bran- 
quiales estan siluadas debajo de la cabe- 
xa, pero los grandes espiraculos son 
dorsales. FJ agua para la respiracion es 
lomada a traves de los espiraculos para 
impedir la obstruccion de las branquias, 


ya que la hoca esta a menu do en terra da 
en la arena. Sus dientes estan adaptados 
para triturar sus presas: moluscos, crus- 
taceos y, en ocasiones, pequenos peces. 


En el orden Rayi formes, solamente la 
familia Rayidae contiene a las fa m ilia res 
rayas. Estas son los linicos miembros del 
orden que no paren crias vivas, si no que 
ponen grandes huevos con tnucho vitelo 
encerrados en una capsula coriacea, el 
«monedero de sirena», que resulla 
muchas veces arrastrado a las playas. 
Aunque delgada, la cola de las rayas es 
mas musculosa que la de la pastinaca y el 
aguila marina; genera I me nle tienen dos 
aletas dorsales y a veces una a I eta caudal. 


En la pastinaca, la cola esta adelgaza- 
cla y en forma de l&tigo, y va armada con 
una o mas espinas terminadas en sierra y 
conectadas por la base a glandulas vene- 
nosas. Puede produdr heridas peligrcxsas, 
que cicatrizan lentamente v dejan secue- 
las. Las rayas electricas (pez torpedo) son 
peces poco activos con grandes organos 
electricos a cada lado de la caheza {Figu¬ 
ra 27-13). Cada organo esta compuesto por 
numerosas pilas verticales de celulas dis- 
coidales conectadas en paralelo, de forma 
que cuando todas las celulas se descargan 
a la vez, se produce una corriente de alto 
amperaje que fluye a I agua circundante. El 
voltaje prodticido es relativamente bajo, 
pero la potencia de salicla puede serde 
varios kilovatios, suficiente como para atur- 
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Figura 27-14 

Quimera o rata de mar de la costa occidental de EE.UU. Esta especie es una de las quime- 
rasmas bonitas, pero los holocefalos tienen aspectos extranos y casi repulsivos. 


dir a una presa o desanimar a un preda- 
dor. Los torpedos fueron utilizados por los 
antiguos egipcios como nna forma de elec- 
troterapia en el tratamiento de afecciones 
como la artritis y la gota. 

Subclvse Holocefalos: 

QUMERAS 

Los miembros de la pequena subclase 
Holocefalos, distinguidos por unos nom- 
bres sugestivos como pez rata, pez cone- 
jo. pez fantasma y pez espectro, son res- 
los de una estirpe aberrante que se 
separo de los elasmobrancjuios hace al 
menos 350 mi Hones de a nos (periodo 
Devonico de la era Paleozoica). Los fosi- 
les de quimeras aparecen por primera 
vez en el Jurasico. alcanzando sii cenit 
en el Cretacico y Terciario temprano 
(hace 120 a 50 millones de anos), y ban 
disminuido desde entonces. bn la act.ua- 
lidad existen solo unas 30 especies 
supervivientes. 

Anatomicamente presentan una extra- 
na mezcla de caracteres, tamo de escua- 
locomo de peces oseos. Fn vez de dien- 
tes. sus mandibulas llevan placas anchas 
y lisas. La manclibula superior esta 
completamente fusionacla al craneo, un 
desarrollo muy poco usual en peces. Se 
alitnentan de algas, moluscos, eejuino- 
dermos, crustaceos y peces, una sor- 
prendente dicta mixta para una dentition 
espedalizada en triturar el alimento. Las 
quimeras no son especies comerciales y 
secapturan raramente. A pesar de su 
forma grotesca. presentan unas colora- 
ciones muy llamativas, con brillo iritlis- 
cente. 


Clase OSTEiCTIOS: 

PECES OSEOS 

Orjgen, evolucion 

Y DIVERSIDAD 

Los peces oseos. el taxon mayor y mas 
diverse) de todos los vertebrados, se ori- 
gino a finales del Silurico, hace aproxi- 
madamente 410 millones de anos. Deta- 
lles estructurales de la cabeza de los 
primeros fosiles completos de peces 
oseos indican que probable me nte des¬ 
cend ieron de un antecesor compartido 
con los acantodios (p. 500). Hacia la 
niitad del periodo Devonico, los peces 
oseos se habian diversificado extensa- 
mente, con aclaptaciones que los ade- 


Caracteristicas I)E ia 

CLASE OSTEtCTIOS 

1 Esqueleto mas o menos oseo, que 

represent;] el esqueleto priniitivo; 
vertebras numerosas: notocorda que 
puede persislir en parte; aleta caudal 
generalmente homocerca. (Figura 
27-16). 

2. Tegumento con glandulas mucosas v 
con escamas dermicas inctuidas 
(Figura 27-17), de tres tipos: 
ganoideas, cicloideas. y ctenoidcas. 
algunos sin escamas; no presentan 
escamas placoideas (Figura 27-18). 

3. A l etas pares e impares eon radios dc 
cartilago o hueso. 

4 . Boca terminal eon muchos dientes 
(algunos sin dientes); con mandibulas; 
sacos olfativos pares que pueden 
abrirse o no en la boca. 


cuaron para todos los habitat acuaticos, 
excepto para los mas inhospitos. 

Los primeros peces oseos tenian un 
operculo sobre las hendiduras branquia- 
les, formado por placas oseas unklas al 
primer arco branquial. Esta estructura 
mejoro la eficacia de la respiration, por- 
c[ue la rotacion hacia afuera del operculo 
creaba una presion negativa de forma que 
el agua era arraslrada a traves de las bran- 
quias, aclemas de ser impulsada por la 
bomba hucal. Estos primeros peces oseos 
tambien tenian un par de pulmones, cjue 
Servian como estructuras respinttorias acce- 
sorias. El patron de las aletas de los peces 
oseos se establecio cn esta epoca, con dos 
juegos de aletas pares situadas ventral- 
mente: aletas pectoraies anteriores y ale¬ 
tas pelvianas posteriores y mas peque- 
rias. Estaban sujetas a cinturas pectorales 
y pelvianas. embutidas en la musculatura 
corporal. Tambien presentaban una o dos 
aletas dorsales medianas y una aleta anal 
ventral. Esie esquema persiste en los peces 
oseos acluales (Figura 27-15). 

Ciertas adaptaciones clave de los 
peces oseos contribuyeron a su radiacion. 
Una manifestacion obvia de su adaptabi- 
lidad es la gran diversidad de formas cor- 
porales que aparecen en los peces aclua¬ 
les. La progresiva especializacion de la 
estructura de las mandibulas v de los 
mecanismos de alimentation es otro 
caracter clave en su evolucion. Los peces 
oseos tienen altos niveles de actividatl, 
manlenidos por un diseno branquial muy 


5. Ke.spiracion por branquias soportatlas 
por arcos branquiales oseos y cubiertas 
por un operculo comun. 

6. A menudo eon vejiga natatoria con o 
sin conducto conectado a la faringe. 

7. Circulation que consta de un corazon 
bicameral, sistemas arterial y venoso y. 
generalmente, cuatro pares de arcos 
aorticos; la sangre contiene eritrocitos 
nucleados. 

8. Sistema nervioso cuyo encefalo 
comprende pequenos lobulos 
olfatorios y cerebro; grandes lobulos 
opticos y cerebelo; 10 pares de nervios 
craneales; ires pares de canales 
semieirculares. 

9. Sexos separados (en algunos, inversion 
sexual), gonadas pares; fecundation 
generalmente externa; formas larvarias 
que pueden diferir mucho de los 
adultos. 
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Figura 27-15 

Anatomia interna de la perca amarilla 
Perea flavescens (superorden Teleosteos), 
un teleosteo de agua dulce. 


Miomero 

(segmentos musculares) 


Vejiga natatoria 


Rinon 

(mesonefros) 


Segunda aleta dorsal 

\ 

Lfnea lateral 


Primera aleta dorsal 

_ 

Vertebra 

Mbdula espinal 


Aleta 
caudal' 


Vepga 

urinaria 


Encefalo 

Arteria branquial 
efe rente 

Bulbo 
olfatorio 


Arteria branquial 
aferente 


Aleta anal 


Abertura 

urogenital 


Ovario i 
Intestino 


Higadox Bulbo arterio- 

Ventrfculo 
Ciegos pilbricos 


Bazo 

Aletas pelvianas 


Figura 27-16 

Tipos de aletas caudales. 



Heterocerca Dificerca 

(tiburon) (pez pulmonado 


Parte osea 


Glandulas 

mucosas Epidermis 



Figura 27-17 

Seccion de la piel de un pez oseo, que 
muestra las escamas solapadas (en rojo). 
Estas se encuentran en la dermis y estan 
cubiertas por la epidermis. 


eficaz para el intercambio gaseoso. la 
rapida oxidation meiabolica del aliinen- 
lo y una forma muy eficaz de locomotion 
one! u la tori a que persiste en muchos tetra- 
podos (por ejemplo, en las salamanclras, 
las serpientes y muchos lagartos). 

Hacia la mitad del Devonico, los os- 
teicckxs se habian clividido en dos ramas 
diferentes. Una de ellas, los peces de ale¬ 
tas con radios (actinopterigios), induye 
a los peces oseos modernos, la mayor 
radiation de todos los vertebrados. La otra 
rama, los peces de aletas lobuladas (sar- 
copterigios), ha permanecido coino un 
grupo relicto, represenraclo hoy en dia pur 



Homocerca 

(perca) 


los peces pulmonados v el celacanto 

(Figuras 27-21 y 27-22). Su historia evo- 
luliva es de gran interes, porque son el 
grupo herinano de todos los vertebrados 
terrestres (terra pod os). Aunque el nom- 
bre «osteictios» significa «peces oseos», la 
presencia de hueso no es un caracter 
exclusive) del grupo. Muchos peces del 
Paleoxoico que precedieron a los osteic- 
tios poseian hueso, mientras cjue algunos 
peces oseos actuales (los esturiones, por 
ejemplo) tienen mucho mas carrilagoque 
hueso en sus escjueletos. Sin embargo, 
todos los peces oseos evolucionados tie¬ 
nen esqueletos exclusivamente oseos. 
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Dentlna 

Epidermis / 

Placa basal Cavidad pulpar 





(&%<£■ 


Escamas placoideas 
(peces cartilaginosos) 



Escamas ganoideas 
(peces oseos no teleosteos) 



Escamas cicloideas 
(peces teleosteos) 



Escamas ctenoideas 
(peces teleosteos) 


Figura 27-18 

Tipos de escamas en los peces. Las escamas placoideas son pequenas estructuras conicas, semejantes a dientes, caracteristicas de los 
condrictios. Las escamas ganoideas, en forma de rombo, se presentan en peces oseos primitivos, como el esturion, y estan compuestas 
por capas de un esmalte plateado (ganoma) en la superficie superior y hueso en la inferior. Los peces oseos avanzados tienen escamas 
cicloideas o ctenoideas, finas, flexibles y dispuestas en filas imbricadas. 


Clasificacion DE LA CLASE OSTEiCTIOS 

Clase Osteictios: pcces oseos. Dos suhchises, 45 ordenes actuales. 

Subclase Actinopterigios: peces de aletas con radios. Dos superordenes y 
42 ordenes actuates. 

Superorden Condrosteos (G. cbondros , cartflago + osteon, hueso): primitivos 
peces de aletas con radios. Diez ordenes extinguidos; dos ordenes vivientes que 
incluyen el bichir ( Pofypterus), los csturiones y el «pez espAtula*. 

Superorden Neopterigios (G. neos, nuevo + pteiyx, ala. aleta): modernos peces 
oseos. Los neopterigios primitivos cornprenden c inco ordenes exiintos y dos 
actuales, estos fikimos rep resen ta dos por los lepiclosteos (Lepisosteus) y las amias 
(Amia). Los neopterigios actuales se sitiian en la division Teleosteos, con 38 ordenes 
vivientes. Cuerpo cubierto de finas escamas sin capa osea (cicloideas o ctenoideas) o 
sin escamas; las partes dennicas y cartilaginosas del craneo intimainente unidas; aleta 
caudal mayoritariamente homocerca; boca terminal; notocorda como mero vestigio; 
vejigrt natatoria principalmente como oigano hidrostaiico y. generaImente, no 
comunicada con el esofago; endoesqueleto mayoritariamente oseo. Los 40 ordenes 
vivientes cornprenden 428 lamilias y aproximadamente 23 640 especies, lo que 
representa un 96% de todos los peces actuales. 

Subclase Sarcopterigios: peces de aletas lobuladas. Diez ordenes extinguidos, tres 
ordenes vivientes que incluyen el celacanto, Latimeria chalumnae . v tres generos 
pulmonados: Neocemtodus , [.epiclosiren y Protopterus. 


Peces de aletas con radios: 

SUBCLASE ACTINOPTERIGIOS 

Los peces de aletas con radios son un 
inntenso grupo que induye la gran mayo¬ 
rs de los peces oseos mas conocidos 
(mas de 24 000 especies). Hi grupo tiene 
sus comienzos en el Devonico. en lagos 
ycursos de agua dulce. Eran pecjuenos 
peces de ojos grandes, hocas amplias y 
aletas caudales heterocercas (Figura 27- 
16). Estos primeros peces con aletas radia- 
das. conocidos en el registro fosil como 
paleomscidos, estaban encerraclos en una 
amiadura osea de fuertes escamas ganoi¬ 


deas (Figura 27-18). tenian aletas con 
numerosos radios esqueleticos movidos 
unitariamente por musculos de la pared 
del cuerpo, y presentaban pulmones y 
branquias luncionales. Hran com pi eta- 
mente diferentes de sus contemporaneos 
de agua dulce, los crosopterigios y peces 
pulmonados, con los que compartian los 
nos y pantanos del Devonico. 

De estos primeros actinopterigios sur- 
gieron dos grupos principals. El grupo 
mas primitivo son los Condrosteos (G. 
chondros, cartflago + osteon, hueso), repre- 
sentados hoy por los esturiones de agua 
dulce y anadromos, los peces espatula y 



Pez espatula americano . v-* 

6 ? 


Figura 27-19 

Peces condrosteos, primitivos peces de 
aletas con radios de la subclase 
Actinopterigios. A, Esturion atlantico, 
Acipenser oxyrhynchus (actualmente raro) 
de la desembocadura de los rios atlanticos. 
B, El bichir, Pofypterus bichir del Africa 
occidental ecuatorial. Es un depredador 
nocturno. C, Pez espatula, Polyodon 
spathula, del Mississippi; llega a alcanzar 
una longitud de 2 metros y un peso de 90 kg. 

el bichir ( Pofypterus) (G. poly, muchos + 
pteros , alas) de los rios africanos (Figura 
27-19). Pofypterusv s un relicco interesan- 
te, con una vejiga natatoria que funciona 
como un pulmon y con muchas olras 
caracteristicas primitivas; recuerda a un 
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B 

Figura 27-20 

Peces neopterigios. A, Amia calva. B, El 
lepidosteo, Lepisosteus osseus. El primero 
vive en la region de los Grandes Lagos y 
en la cuenca del Mississippi. Los 
lepidosteos son comunes tanto en America 
del Norte como del Sur. Frecuentan 
corrientes tranquilas, donde pueden 
permanecer casi inmoviles acechando el 
paso de otros peces. 

paleonfscido primitive mas que cualquier 
descendienle vivo. No hay una explica- 
cion satisfactory para la snpeivivencia de 
cieitos peces como este y el celacanio fjdti- 
merict , cuando todos sus parientes pere- 
cieron hace millones de a nos. 

Un segundo gran grupo de peces de 
alclas con radios que surgieron de los 
paleoniscidos fueron los neopterigios 
(G. neos, nuevo + pteryx, ala, aleta). I .os 
neopterigios aparecieron a I final del Per- 
mico y se extendieron profusamente 
durante el Mesozoico (Figura 27-1). A lo 
largo del Mesozoico. una lmea clio lugar 
a una radiacion secundaria que condujo 
a los modernos peces oseos, los leleos- 
teos. May solo dos generos vivientes. el 
Amia (G. nombre de pez semejante al 
at tin). de aguas poco profunclas y con 
abundantes algas de los Gfancies Lagos y 
del Valle del Mississippi, y Lepisosteus (G. 
fepicLos. escama + os (eon, oseo) del este 


y el sur de Norteamerica (Figura 27-20). 
Las side especies de lepidosteos son gran- 
cles clepredadores, con cuerpos y mandi- 
buias alargados. Estos peces abandonan 
su aspecto letargico lanzandose repenti- 
namente contra su presa, a la que atrapan 
con sus dientes all 1 ados como agujas. 

HI principal grupo de neopterigios 
son los tele6steos (G. telcos, pcrfecto + 
osteon , hueso), los peces oseos mocler- 
nos (Figura 27-15). La diversidad apare- 
cio muy pronto en la evolueion de los 
teleosteos, presagiando la increible varie- 
dad de formas corporales que tienen los 
teleosteos de hoy. Las pesaclas escamas 
en forma de armadura de los peces mas 
primitivos fueron reemplazadas per esca¬ 
mas cicloideas y ctenoideas, flexibles, 
clelgadas y ligeras. Ambas se parecen 
mucho (Figura 27-18), excepto en que las 
ctenoideas tienen relieves pectinados en 
su lx)rde libre, que pueden constituir una 
adaptation para reckicir la friccion al 
nadar. Algunos teleosteos. como el pez 
gato, carecen por completo cle escamas. 
Casi todos los teleosteos tienen una cola 
homocerca, con los lobulos superior e 
inferior de igual tamano (Figura 27-16). 
Algunos cambios en la suspension man¬ 
dibular y los huesos cle los lados cle la 
cabeza proporcionaron a los teleosteos 
una cavidad bucal expansible y muy 
movil, lo que perm it io la evolueion de 
una gran varieclad de mecanismos a li¬ 
me ntarios. Los pulmones de las formas 
primilivas se ban transformado en los 
teleosteos en una vejiga natatoria con 
funciones de flotacion. Los teleosteos tie¬ 
nen a lotas muy maniobreras para el con¬ 
trol del movimiento. En los pequenos 
teleosteos las a 1 etas eslan pro vistas de 
agudas espinas, lo que les hace muy 
desagradables en la boca cle posibles 
clepredadores. Con estas uduptudones (y 
muchas otras), los teleosteos se han con- 
veitido en los peces dc mayor exito. 

Peces de aletas lobuladas: 

SUBCLASE SARCOPTERIGIOS 

Los peces de aletas lobuladas esian repre- 
sentados en la actualidad solamentc por 
siete especies: seis especies (en ires gene¬ 
ros) cle peces pulmonados y una especie 
aislada, el celacanio, todos ellos supervi- 
vientes de un grupo que fue abundante 
durante el periodo Devonico del Paleo- 
zoico (Figuras 27-21 y 27-22). Las rcia- 



Pez pulmonado de Australia 



Pez pulmonado africano 



Pez pulmonado sudamericano 


Figura 27-21 

Los peces pulmonados son peces con 
aletas lobuladas, de la clase Sarcopterigios. 
El dipnoo australiano Neoceratodus forsteri 
es el menos especializado de los tres 
generos de dipnoos. El g6nero africano 
Protopterus es el mejor adaptado de los tres, 
ya que permanece quiescente en capullos 
rodeados de moco y respirando aire durante 
los prolongados periodos de sequia. 

eiones entre los sarcopterigios son pro- 
blemaricas, y algunos autores dividen a 
los pulmonados y a los peces de aletas 
lobuladas en sulxiases independientes 
denlro de los peces oseos. pero la dis- 
tancia entre los dos grupos no parece ser 
tan grande como se pensaba. 

Todos los antiguos sarcopterigios te- 
nian ranto pulmones como branquias y 
una cola cle tipo heterocerca. Sin embar¬ 
go, durante el Paleozoico, la orientadon 
de la col umn a vertebral cam bio de forma 
que la cola se hizo siinetrica y las aletas 
i m pa res dorsal y ventral se dcsplazaron 
hacia alras. lo que conformo una aleta 
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Figura 27-22 

El celacanto Latimeria chalumnae es un 
fosil viviente, relicto de un grupo de peces 
que florecieron hace unos 350 millones de 
anos. 



com in u a y flexible alrededor de la cola. 
Este tipo de cola se llama diticcrca (Figu 
ra 27-16). Las fueiles y camosas aletas 
lohuladas pares (pectorales y pelvianas) 
de los sarcopterigios pudieron muy bien 
utilizar.se como cuatro patas para trasla 
darse sobre el fondo. Tenia n mantlTbukis 
pcxlcrosas, y su piel estaha cubierta con 
luenes escamas. Ibrmadas por un mate¬ 
ria] semejante a la dentina, llamado cos- 
mina, recubierto por una delgada capa 
de esmalte. 

IX* los tres generos supervivientes. el 
menus especializado es Neoceratodus (G 
Hews, nuevo + keratos, corneo + odes, 
formu), pez pulmonado australiano 
actual que puede alcanzar una longttud 
de 1.5 m (Figura 27-21). Kste pez pul 
monado es capa/. de sobrevivir en aguas 
estancadas poco oxigenadas, subiendo 
j la superficie para introducir a ire en su 
tinico pulmon, pero no puede sobrevi¬ 
vir fuera del agua. El pez pulmonado 
iidamericano Lepidosiren (L lepidns , 
bonito + siren, sirenas mfticas) y el afri- 
cano Proiopierus ( G. protos , primero + 
pteran, ala) son ramas evolutivas de los 
dipnoos y pucden vivir fuera del agua 
durante largos periodos de tiempo. Pro 
topterusv ive en Africa en corrientes y 
riosque se agostan durante la estacion 
sec a, con un lecho fangoso endurecido 
por ei caluroso sol tropical FI pez exca- 
•..i v sc* hunde en el fango a I a proxim ar¬ 
se d periodo de sequia, y segrega una 


baba copiosa que se mezcla con el fango 
para formar un duro capullo en el que 
estiva hasta la llegada de las lluvias. Sor- 
prendentemente, se sabe muy poco 
sobre la ecologia del pulmonado suda- 
merica no Lepiclosiren. 

Los peces de aletas lobuladas (llama- 
dos crosopterigios en algunas clasifica- 
ciones) estan divididos en dos grandes 
grupos. Los ripidistios florecieron a tina 
les de la era Paleozoica y despues se 
extinguieron. Los ripidistios son de espe¬ 
cial importancia porque incluyen a los 
antecesores de los tetr&podos (y en ter- 
minos cladistas consiituyen por lanto un 
grupo parafiletico). El segundo grupo 
son los celacantos Estos aparecieron 
tambien en el Devonico, sufrieron una 
pequena radiacion y alcanzaron su cima 
evolutiva en el Mesozoico. Al final de 
esta era estuvieron a pun to de desapa 
recer, pero dejaron una evSpecie supervi- 
viente muy intercsante, Latimeria cha 
hinuu r/e(denominada asi en honor de M. 
Court enay-Luimer, directora del Museo 
de Africa del Sur) (Figura 27-22). Como 
se creia cjue los ultimos celacantos se 
habian extinguido hace 70 millones de 
anos. es imaginable el asombro del 
mundo cientffico cuando fueron encon- 
trados los restos de un celacanto en un 
dragado en la costa de Suclafrica en 193K. 
Comen/o una investigation intensiva en 
las Islas Comores, cerca de Madagascar, 
cloncle lo captunuon ocasionalmente pes¬ 


cadores nativos con anzuelos, a mano, a 
grandes profundidades. Han sido captu 
rados numerosos ejemplares. muchos en 
excelentes condiciones, aunque ningu- 
no ha logrado sobrevivir mas que algu¬ 
nas boras a su captu ra. 

El celacanto marino «moderno» es un 
descendiente de un tronco de celacan¬ 
tos de agua dulce del Devonico. Lit aleta 
caudal es del tipo dificerco (Figura 27- 
16), pero posee un pequeno lobule enirc 
los lobulos caudales superior e inferior, 
lo que produce una estructura trilobula- 
da (Figura 27-22). Los celacantos tam¬ 
bien presentan algunas caracteristicas 
degenerativas tales como mas zonas car 
tilaginosas y una vejiga natatoria que esta 
calcificada o persist? como un mero ves 
tigio. Tambien carecen cle coanas. tan 
caracteristicas en los crosopterigios, pero 
esto probablemente sea una perdida 
secundaria, como consecuencia de la 
adoption de una vida balipelagica; 
obviamente. ni los orificios nasales ni los 
pulmones funcionales tienen relevancia 
alguna a tale.s pmfundidades. 

Adaptaciones 
estriictuhai.es y 

FUNCIONAUvS DE LOS PECES 

Locomocion f.n el agua 

Para el ojo humano, algunos peces son 
capaces de nadar a velocidades extre- 
madamente alias. Pero nuestro juicio esta 
involunlariamente inlluido por la propia 
expcrienciu de cjiic* el agua es un medio 
que ofrece mucha resistencia cuando nos 
despla/amos en el. La mayoria de los 
peces, tales como la trucha o un foxino, 
pueden nadar a un maximo de 10 cuer- 
pos por segundo, obviamente una haza- 
na impresionante para las medidas huma- 
nas. Cuando estas velocidades las 
translbrmamos en km/h, significa que 
una trucha de unos 30 cm alcan/a cerca 
de 10,A km/h. Como regia general, cuan- 
to mas grande es el pez. mas rapido 
puede nadar. 

El mecanismo de propulsion de un 
pez es la musculatura de su tronco v su 
cola. La musculatura locomotriz axial esta 
compuesta de bandas musculares en zig¬ 
zag llamadas miomeros. Lis libras mus- 
culares de cada miomero son relativa- 
mente cortas. y se anclan en los septos 
cle tejido conjuntivo que separan cada 
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Figura 27-23 

Musculatura del tronco de un pez teledsteo, parcialmente disecada para mostrar la 
disposicion interna de los paquetes (miomeros). Los midmeros estan complicadamente 
plegados, de forma que favorecen una natacion mas potente y mejor controlada. 


Para meclir la «velocitlad de erucero# de 
un pez se utiliza un «rueda para peces»: 
se imta de un canal en forma de anillo 
lleno de ugun. que se hace girar a igual 
velocidad. pero en direcion opuesta a 
conic nada el pez. Mucho mas dificiles 
de meclir son los repentinos a cel e rones 
que pueden realizar la mayoria de los 
peces para capturar una presa o para 
evitar ser a su vez capturados. Un alun 
fue cronometratio a 66 km/h; se cree 
que el pez espada y el marlin son 
ca paces de explosiones de ve loci dad 
que llegan o incluso sobrepasan los 
110 km/h. Tales velocidades no pueden 
mantenerse por mas de 1 a 5 segundos. 


miomero de los adyacentes. En la super- 
ficie del cuerpo los miAmeros roman 
forma de una W a cada lado (Figura 27- 
23), pero internamente las bandas mus- 
culares estan plegadas de forma compleja 
y encajadas unas en otras, de manera que 
el empuje de cada miomero afecta a 
varias vertebras. Esta disposicion pro- 
pore ion a un control mas precise) y pode- 
roso, ya que para flexionar una determ i- 
nada pane del cuerpo resultan implicados 
muchos miomeros. 

La comprension de como nadan los 
peces puede abordarse estudiando como 
nada un pez tan flexible como la angui- 
la (Figura 27-24). FI movimiento es un 
serpenteo. no muy diferente al de una 
culehra, con ondas de contracciAn que 
se tlesplazan hacia atras a io largo del 
cuerpo por contracciones alternativas de 
los miotomos de cada lado. El extremo 
anterior del animal se curva menos que 


el posterior, por lo que cada onciulacion 
aumenta en amplitud a medida que reco- 
rre el cuerpo. Mientras que las ondula- 
ciones se desplazan hacia atras, la cur- 
vatu ra del cuerpo presiona lateralmente 
contra el agua, provocando obiicuamen¬ 
te una fuerza de reaccion olirigida hacia 
adelante. Esta fuerza consta de dos com- 
ponentes: la fuerza de empuje, utilizada 
para veneer la resLstencia a I a vance y pro¬ 
pulsar al pez hacia adelante, y una fuer¬ 
za lateral, que tiencle a desviar la cabe- 
za del pez en la misina direction que la 
cola. Este movimiento de la cabeza de un 
lado a otro es muy patente en una angui¬ 
la o un tiburAn cuando nadan, pero 
muchos peces tienen una cabeza rigida 
y grande con bastante superficie de resis- 
tencia para hacer mini mo ese cabeceo. 

El movimiento de una anguila es rela- 
tivamente eficaz a bajas velocidades, pero 
la forma de su cuerpo genera mucha 
resistencia de rozamiento en una nata¬ 
cion rapida. Los peces que nadan rapi- 
damente, como la trucha, son menos fle- 
xibles y limitan las ondulaciones del 
cuerpo fundamentalmente a la region 
caudal (Figura 27-24). La fuerza muscu¬ 
lar generada en la gran masa muscular 
anterior es transferida a traves de los ten- 
dones al pedunculo caudal, relativamente 
poco musculoso, donde se genera el 
empuje. Esta forma de natacion alcanza 
su maxi mo clesarrollo en los at Lines, 
cuvos cuerpos no se flexionan. Virtual- 
mente, toclo el empuje deriva de los 
potentes golpes de la aleta caudal (Figu¬ 
ra 27-25). Muchos peces marinas velo- 
ces, como el pez vela UI istiofthorns), el 
pez espada o emperador ( Xiphkts ), la 


Anguila 



Figura 27-24 

Movimientos natatorios de los peces. que 
muestran las fuerzas desarrolladas por un 
pez anguiliforme y por uno fusiforme. 

seriola {Seriola zonula) y el quaparucu 
(Acantbecibiam sol and eh)* , de gran 
envergadura, tienen aletas caudales con 
amplio barrido, de forma muy semejan* 
te a la de una hoz. Hstas aletas son la 
eontrapartida acuatica de la relation 
anchura/longitud de ala de las aves mas 
veloces (p. 589). 

La natacion es el sistema de locomo- 
cion animal mas economico, principal- 
mente porque los animales acualicos 
estan perfectamente sostenidos porsu 
medio y necesitan gastar poca energia 
para veneer la fuerza de gravedad. Si com- 

* N. del. T. Lo mismo que en el caso de los elasmo- 
branquios (vease nota, p. 511) se han adopladolos 
nombres espanoles mas comunes y se han anadido 
las denominaciones cientfficas. Los cuatro peces cila- 
dos son grandes escombridos, afines a las caballas, 
pero de gran porte, y apreciados en la pesca depor- 
tiva. 
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Pedunculo 
estrecho y 



Figura 27-25 

Adaptaciones del atun para la natacion 
rapida Los poderosos musculos del tronco 
tiran de la fina base de la cola. Como el 
cuerpo no se dobla, todo el impulso 
proviene del batido de la cola, rigida y con 
forma de guadaha. 

paramos el caste encrgetico por kilogra- 
mo tie peso de un des p la/a miento tie 
I km en dilerentes formas de locomot ion, 
encontramos que es de 0,39 keal para un 
salmon (nadando), 1,45 para una gaviota 
holando) y 5,43 para una artlilla (corrien- 
do). Sin embargo, un problema biologico 
sin resolver es comprender como los 
petes y los mamiferos acuaticos son ca pa¬ 
ces de moverse en el agua sin crear casi 
ninjiuna turbulent ia. El secreto reside en 
la forma en que los animalcs acuaticos 
cimbrean sus cuerpos y aleias para nadar 
v en las propiedades de la superficie cor¬ 
poral, que reducen la friccion. 

Flotacion neutra y I a 

\EJIGA NATATORIA 

Todos los peces son ligeramente mas 
pesados que el agua porque sus esquele- 
los y otros tejidos contienen elementos 
pesados que exisrcn en el agua solo en 
muy pequenas cantidades. Para evitar hun- 
dirse. los tibu rones deben estar siempre 
en movimiento. La cola asimetrica (hete- 
nxerva) de un tiburon proporciona la sus- 
lentacion caudal necesaria durante la nata¬ 
tion. v la amplia superficie tie la cabeza y 
bsaplanatlas aletas pectorales (Figura 27- 
H)actuan a modo de alerones para man- 
tener elevatla la cabe/a. A la flotacion de 
los tiburones contribuve tambien el que 
sus higados contengan un hidrocarburo 
especial llamado escualeno tjue tiene una 
densidad tie solo 0,86. El lugado, por 
unto, actua como un gran saco oleoso de 
flotacion quo ayuda a compcnsar el pcsa- 
cio cuerpo del tiburon. 

Con niucho, el mecanismo de flota- 
cion mas cficaz es un espacio replelo de 
ps La vcjiga natatoria sirve para este 


proposito en los peces oseos (Figura 27- 
26). Se origino a partir de los pulmones 
pares de los peces oseos primitivos del 
Devonico. Los pulmones eran prohable- 
niente una caractenstica omnipresente en 
ttxlos los peces oseos de agua dulce en 
el Devonico cuundo, como hemos visto, 
la alternancia de climas secos y humedos 
habria hecho que esta estructura respira- 
loria accesoria fuera esencial para la vida. 
Las vejigas natatorias existen en la mayo- 
ria de los peces pelagicos, pero faltan en 
los atunes, en la mayoria de los peces 
ubisales y en las formas bcntonicas, como 
los lenguados y las platijas. 

Mediante el a juste del volumen tie gas 
en la vcjiga natatoria, un pez puede con- 
servar una flotacion neutra y mantenerse 
suspendido indcfinidaincnte a cualquier 
profundidad sin esfuerzo muscular, Sin 


Vejiga natatoria 





Aorta dorsal 


Gianduia del 
gas 


mirabtlo 


Musculos 

constnctore8 


Figura 27-26 

A. Vejiga natatoria de un pez teleosteo. La 
vejiga natatoria se encuentra en el celoma. 
justo bajo la columna vertebral. B, La 
gianduia gaseosa segrega gas en la vejiga 
natatoria. Desde la sangre. el gas es 
transportado hasta la gianduia gaseosa por 
la rete mirabile, un complicado conjunto de 
capilares enmaranados que actuan como un 
multiplicador contracorriente para aumentar 
la concentracion de oxigeno. La disposicion 
de los capilares arteriales y venosos en la 
rete mirabile se muestra en C. Para liberar 
gas durante la ascension se abre una 
valvula muscular, lo que permite al gas 
penetrar en el oval, de donde es extraido por 
la circulacion. 


embargo, este mecanismo prescnta graves 
problemas I calicos. Si el pez desciende a 
grandes profundidades, la vejiga natatoria 
sufrc la I compresion que el pez llega a 
pesar mas y tiende a Inindirse. Debe anu- 
dirse gas a la vejiga para restablecer tie 
nucvo el equilihrio de llotacion. Si el pez 
sube, el gas de la vejiga se cxpandc. 
haciendo a I pez mas ligero. A no ser que 
el gas sea expulsado, el pez subira cada 
vez con mas velocidatl, a metlida que la 
vejiga natatoria continue expandiendose. 

Los peces ajustan el gas de las vejigas 
natatorias de dos maneras. Los peces 
menos especial izadas (la trucha, por ejern- 
plo) tienen un conducto ncumatico que 
conecta la vejiga natatoria con el es6fa- 
go; estas formas del>en subir a la superfi- 
cie y iragar a ire para eargar la vejiga y, 
obviamente. estan restringidas a aguas 
relativamente poco profundas. Los te¬ 
lecast cos mas especializados ban perdido 
el conducto ncumatico. En estos peces, 
el gas debe originarse en la sangre e iniro- 
ducirse en la vejiga natatoria. El inler- 
cambio se realiza en dos zonas altamen- 
te especializadas: una gliindula del gas 
que segrega gas en la vejiga y un area tie 
reabsorcion, u «oval», que puede sacar 
gas tie la vejiga. La gianduia del gas con- 
tiene una imporlante red de capilares san- 
guineos, llamados rete mirabilis («rcd 
mara villosa»), que transfiere gases, espe- 
cialmente oxigeno, desde la sangre a la 
vejiga natatoria mediante un mecanismo 
de contracorriente (Figura 27-26). 

La increible eficacia de este mecanis¬ 
mo esta ejemplificada por los peces que 
viven a profundidades de 2400 m. Para 
maniener la vejiga inllada a esta profit n- 
ditLid, el gas intemo (principalmente oxi¬ 
geno. pero tambien cantidades variables 
de niirogeno. monoxido de carbono y 
arg6n) debe tener una presiAn superior 
a 240 atmosferas, nuicho mayor que la 
presion en una lx)inbona de acero de gas 
industrial. No obstante, la presion de oxi¬ 
geno en la sangre del pez no puede 
sobrepasar las 0,2 atmosferas: igual a la 
presion del oxigeno en la superficie. 

Los fisiologos, que al principio osta- 
ban desconcertados con el mecanismo 
de sec red on de gas, comprentlen ahora 
como opera. En resurnen, la gianduia tlel 
gas segrega acido lactico, que penetra en 
la sangre causando una alta acidez Ioca- 
lizatla en la rete mirabilis, lo que fuerza 
a la hemoglohina a deshaccrse de su 
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carga de oxigeno. Los caplin res do la rod 
estan dispnestos do forma cjue e! oxige- 
no liberado es acumulado on la red, 
alcanzando momentanea mente ima pre- 
sion tan aka quo el oxigono se diftmde 
al interior de la vojiga naiatoria. La pre- 
sion de gas alcanzada en la vejiga nata- 
toria depende de la longitud de los capi- 
lares de la red; estos son rclativamonte 
cortos on peces que viven cerca de la 
superficie, pero oxtremadamento largos 
on peces do las profundidades. 

RESPIRACION 

Las branquias do los peces estan com¬ 
pile st as do linos filamentos cubic nos por 
una delgada membrana epidermica quo 
esta plegada repetidamonte en lamclas 
aplanadas (Higunt 27-27) y ricamente pro¬ 
vista de vasos sangutneos. Las branquias 
estan localizadas on el interior do la cavi- 
dad faringea y cu I sierras por una placa 
osea movil, ol opcrculo. I sta estructura 


proporciona una excolente proteccion a 
los delicados filamentos branquiales. hace 
hidrodinamico el cuorpo y posibilita un 
sistema de bomboo para mover el agua 
a traves do la boca y las branquias hacia 
el exterior por el operculo. Hn voz de pla- 
cas operculares como en los peces oseos, 
los elasmobranquios lienen una serie do 
hcndiduras bninquialos a traves do las 
cuales el agua fluye hacia fuera. Tanto on 
los elasmobranquios como en los peces 
oseos, e! mecanismo branquial esta dis- 
puesto para bombear suave y continua- 
mente agua sobre las branquias, aunque 
para el obseivador parezca quo la respi¬ 
racion de los peces es pulsatil. La come ri¬ 
te de agua es opuesta a la del tlujo san- 
guineo (flujo contracorrionte), el mas 
eficaz dispositivo para extraer la mayor 
cantidad posible de oxigeno del agua. 
Algunos peces oseos pueden extraer 
hasta un 85 % del oxigeno del agua al 
pasar por las branquias. Los peces mas 
activos, como el arenque y la cabal la, 


solo pueden toner suficiente agua para 
su olovada domanda do oxigono si per- 
manecon nadando ct ml in u a monte; asi 
fuorzan al agua a ontrar en su boca y 
pasar a traves de las branquias. Lstose 
denomina veniilacion forzada. Esto.s 
peces se asfixiarian si los dejasemosen 
un acuario quo Hmitaso su libertadde 
movimienios, incIuso aunque el agua 
estuviese saturuda de oxigeno. 

I in sorprendente numero de petes 
puede vivir fuera del agua por diferemes 
perkxlos de tiempo respirando a ire atinns- 
ferico. Peces diforentos utilizan dispositi¬ 
ve ).s distintos para olio. I lemos descrito los 
pulmones de los peces pulmonados. 
Polyptents, y de los extintos crosopteri- 
gios. Las anguilas do agua dulce a menu- 
do bacon excursiones tiemi adentro tliiraiv 
te peritxlos lluviosos. usando el legumento 
como principal superficie respiraioria. HI 
«bowlin». Amia. tiene branquias v una veji- 
ga natatoria semejante a un pulmon. A 
bajas temperaturas utiliza solamenle sus 
branquias. pero a modida quo la tempe- 
raaira y la actividad del jx*z aumentan.su 
respiracion es fundanientalmenle aereaa 
traves de su vejiga naiatoria. La anguila 
electrica presenta las branquias degene- 
radas y debe com piemen tar la respiracion 
branquial inspirando a ire a traves de su 
cavidad bucal vascularizada. L'nodelos 
peces adaptados al ini cream bio gaseo 
so atmosferico es la perca trepadoru deb 
India, t)ue pasa la mayoria do su tiempo 
on tierra, cerca de la ot illa del agua, res- 
pirando aire a (raves do unas camaras 
aercas ospecialos situadas por encima de 
las bnmquias. que son muy roducidas. 

Regiilacion OSMOTICA 

Hi agua dulce os un medio extremada* 
mente diluido. con una concentration de 
sal (0.001 a 0,005 moles gramo por litru 
IM]) muy inferior a la de la sangre de los 
peces que viven en ella (0,2 a 0.3 M). De 
esta manera, ol agua liontle a ontrar osm6- 
ticamonte en sus cuerpos, y las sales.se 
pierden por difusion hacia el exterior. 
Aunt|uo la superficie escamosa y mucosa 
del cuorpo es casi total mente impermea¬ 
ble al agua, la ganancia do agua y la per- 
dida do sales so produced a traves de las 
delgatlas membrunas do las branquias. Los 
peces do agua dulce son rcguladorcs 
hipcrosinoticos quo lienen varias defen- 
sas contra estos problemas (Figuni 27-28) 



Figura 27-27 

Branquias de los peces. Se ha extirpado la lamina osea protectora (opcrculo) que cubre las 
branquias (A), para poner al descubierto la camara branquial. Hay cuatro arcos branquiales 
en cada lado, cada uno de ellos con numerosos filamentos. Una parte de un arco branquial 
(B) muestra las branquispinas que sobresalen hacia adelante para filtrar el alimento y los 
desechos. y los filamentos branquiales dirigidos hacia atr^s. Se ha disecado un unico 
filamento branquial (C) para mostrar los capilares sangumeos en el interior de las lamelas 
planas. La direccion de la corriente de agua (flechas grandes) es opuesta a la direccidn de 
la corriente sanguinea (flechas pequenas). 
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Figura 27-28 

Regulacion osmotica en los peces de agua dulce y marinos. Los peces de agua dulce 
mantienen el equilibrio osmotico e ionico en su ambiente diluido absorbiendo activamente 
cloruro sodico a traves de las branquias (algunas sales entran con la comida). Para expulsar el 
exceso de agua que entra constantemente en el cuerpo, el rinon glomerular produce una orina 
diluida por la reabsorcion de cloruro sodico. Los peces marinos beben agua de mar para 
reemplazar la perdida de agua por osmosis hacia el medio externo hipersalino. El cloruro 
sodico y el agua son absorbidos desde el estomago. El exceso del cloruro sodico es excretado 
hacia el exterior por las branquias. Las sales marinas bivalentes, mayoritariamente sulfato de 
magnesio, son eliminadas con las heces y excretadas por los tubulos de las nefronas. 


Primero, el exceso de agua es bombea- 
do ;il exterior por medio del rinon 
mesonefrico (p. 661), que es capaz de 
formar una orina muy diluida. Segundo, 
celulas absorbentes de sales especia¬ 
lly. localizadas en el epitelio de las bran¬ 
quias, transportan activamente tones, 
principalmente sodio v cloruro, desde el 


agua a la sangre. Esto, junto con la sal 
presente en la comida de los peces, 
reemplaza las sales perdidas por difu- 
sion. Estos mecanismos son tan eficaces 
que un pez de agua dulce in vie tie solo 
una pequena parte cle su gasto energe- 
tico total para mantener su equilibrio 
osmotico. 


Aproximadamonte el 90 % de los peces 
oseos estan restringidos a habitat de 
aguas duIces o marinas, ya que no son 
capaces de regularse osmotieamente en 
un habitat no habitual. La inayona de los 
peces dulciacuicoJas inueren 
rflpklamente si se les coloca en agua de 
mar. como igualmente ocurrira con los 
peces marinos dejados en agua dulce. 

Sin embargo, cerca del 10 % de los 
teleAsteos pueden ir y venir enrre los dos 
habitat. Estos peces euribctlinos(G. 
eitrys . amplio + bats, sal) son de dos 
tipos: los que viven en estuarios o en 
ciertas areas interniareales. clonde la 
salinidad lluciua a lo largo del dia, y 
aquellos, como el salmon y la anguila, 
que pasan parte de su ciclo vital en el 
mar y parte en aguas duIces. 


Los peces oseos marinos son regula- 
dores hipoosmoticos que se encuen- 
tran con un conjunto cle probiemas com- 
pletamente diferentes. Al tener una 
concenlracion salina mucho mas baja (0,3 
a 0,4 M) que el agua marina circundante 
(a[reeledor de 1 M), tienden a percler agua 
y ganar sales. Los peces teleosteos mari¬ 
nos, casi literalmente, corren el riesgo de 
desbiclratarse, como un mamifcro sin 
agua en un desierto. Los peces oseos 
marinos, como sus parientes de agua 
dulce. ban desarrollado un conjunto apro- 
piaclo de detensas (Figura 27-28). Para 
compensar la perdida de agua, los te¬ 
leosteos beben agua de mar. Antique este 
comportamiento obviamente les propor- 
ciona el agua necesaria, esta acompana- 
clo desgraciadamente de una gran canti- 
dad cle sal in necesaria. Hsta sal se elimina 
cle dos maneras: (1) los iones principals 
(sodio, cloruro y potasio) son transpor- 
tados por la sangre hasta las branquias, 
clonde son segregaclos al exterior por 
celulas especiales secretoras de sales; 
y (2) los iones resumes, mayoritariamen¬ 
te iones bivalentes (magnesio, sulfato y 
calcic), queclan en el intestino y son 
expulsaclos con las heces. l)e cualquier 
nianera. una pequena pero significativa 
fraccion de estas sales bivalentes resi- 
duales, de un 10 a un 40 % de! total, tras- 
pasa la mucosa intestinal y entra en la 
corriente sangumea. Estos iones son 
excretados por el rinon. A diferencia del 
rinon cle los peces de agua dulce, que for¬ 
ma n su orina por la secuenda normal de 
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filtraciAn-reabsorcion tipica cle la mayo- 
ria cle los ri nones de I os vertebrados 
(pp. 661 a 667). los ri nones cle los peces 
marinos excretan iones bivalentes por 
secreeion tubular. Puesro cjue el filtraclo, 
si lo hay. es muy pequefio, el glomerulo 
ha perdido su importancia y desaparece 
en algunos teleosteos marinos. Los peces- 
aguja y los rapes (Figura 27-30) son ejem- 
plos cle peces marinos «aglomerularcs». 

COMPORTAMIENTO TROFICO 

Para cualcjuier pez, la alimentation es una 
cle las principales actividades cle la vida 
diaria. Aunque muciios Pescadores fa It os 
de suerte jura nan lo contrario, el hecho 
es que un pez invierie mas tiempo y 
energta en comer o buscar comicla que 
en ninguna otra actividad. A lo largo cle 
la evolucion de los peces ha habido una 
implacable presion selectiva hacia aque- 
11 as adaptaciones que permiLan a un pez 
situarse en el lado mas favorable del lema 
«comer o ser comido». Ciertamente el 
hecho mas relevante fue la evolucion cle 
las mandibulas. Los que las poseian se 
liberaron de una existencia parasita o de 
alimcntarse, como detritivoros, del fango. 
y puclieron acloptar un modo cle vida 
depredador. Lograr meclios para capturar 
presas mas gran cle s requiere musculos 
mas fuertes, movimientos mas agiles, 
mayor ec[uilibrio y acquisition cle senti- 
dos especiales. FI com porta mien to rrofi- 
co conforma al pez mas que cualquier 
otro aspecto cle su genero cle vida. 

La mayoria de los peces son carni- 
voros que atacan a todo tipo cle anima¬ 
tes, clesde zooplacton y larvas de insec- 
los hast a grandes vertebrados. Algunos 
peces marinos cle las profundidacles son 
capaces cle comerse victimas cle casi dos 
veces su lamano (una adaptation para la 
superviviencia en un niunclo don cle las 
presas son escasas). Los actinoplerigios 
mas evolucion ados no puecien mast i car 
su comicla como nosotros, ya que, 
haciendolo, bloquearian la corriente de 
agua a t raves dc las branquias. De cual¬ 
quier forma, algunos como la morena 
(Figura 27-29) tienen dientes molarifor¬ 
mes en las mandibulas para triturar sus 
presas, que puecien ser crust Aceos de 
cuerpos duros. Orros utilizan fuertes dien¬ 
tes laringeos para triturar el alimenlo. La 
mayoria cle los carnivoros casi invaria- 
blemente tragan a sus victimas enteras, 



Figura 27-29 

La morena Anarrhichthys ocellatus 
alimentandose de una holoturia que ha 
capturado y arrastrado hasta la entrada de 
su guarida. 

utilizanclo dientes agudos en las mandi¬ 
bulas y sobre las paredes cle la boca para 
atrapar la presa. Di incompresihilidad del 
agua hace la tarea mas facil a algunos 
depredadores con bocas grandes. Cuan- 
do la boca esla ahierta. se crea una pre¬ 
sion negaiiva que absorbe la victima 
hacia el interior (Figura 27-30). 

L'n segundo grupo cle peces son her- 
bivoros y se alimentan cle fane roga mas 
acuaticas, algas y otros vegetates. Aun- 
que los herbivoros son poco numerosos, 
son intermediarios fundamentales en la 
cadena trofica, especialmente en corricn- 
tes de aguas clulces, lagos y charcas c[ue 
contienen muy poco plancton. 

Los suspenstvoros, cjue engullen los 
almndantes microorgan ism os marinos, 
forinan un tercer grupo cjue comprende 
desde las larvas de peces hasta los tibu- 
rones ballena. De cualquier forma, los 
mas caracteristicos cle los cornedores cle 
plancton son los peces del grupo cle los 
arenques (arenque, anchoa, capelan. sar- 
dina y otros), que son en su mayor parte 
pelagicos (habitantes de mar abierto) y 
viajan en grandes buncos Tanto el fito- 
plancton como el mas pequefto zoo- 
plancton son separaclos del agua con un 
mecanismo semejame a un tamiz, las 
branquispinas (Figura 27-27). Como los 



Figura 27-30 

El rape Lophius piscatorius aguarda su 
comida. Sobre su cabeza cimbrea una 
espina modificada de su aleta dorsal, 
terminada en un tentaculo carnoso que se 
contrae y se expande de forma muy 
convincente, como un gusano. Cuando un 
pez se siente atraido por el, la enorme 
boca se abre de repente, creando una 
fuerte corriente que absorbe a la presa a 
su interior. Todo ha terminado en una 
fraction de segundo. 

planctofagos son los mas abundances de 
todos lexs peces, resultan un importance 
alimento para los carnivoros. mas gran¬ 
des pero menos numerosos. Muchas 
peces cle agua clulce, especialmente los 
miembros cle la gran familia cle los cicli- 
dos, tambien dependen en su nutrition 
del plancton. 

Un cuarto grupo cle peces son omni¬ 
vor os, que se alimentan tanto cle ve- 
getales como cle animates. Finalmente. 
estan los «basureros» o detritivoros, que 
se alimentan cle restos organicos (cletri* 
t(xs), y los parasitos, que absorhen sus* 
tancias corpora les cle otros peces. 

La digestion siguc d plan tipico ver¬ 
tebra do en la mayoria de los peces. 
Hxcepto en varies que carecen de esto- 
mago, la comida pasa cle este al intesti¬ 
ne tubular, que tiencte a ser corto en las 
carnivores v exiremadamente largo v 
cnrollado en formas herbivoras. Ln la 
carpa, por ejemplo. el intestino puede 
medir nueve veces la longitud del cuer- 
po, una adaptation para la lentil diges¬ 
tion requericla por los Jiidratos de car- 
bono vegetales. Hn los carnivoros, la 
digestiOn de algunas protefnas puecle ini* 
ciarse en e! medio acido del estomago, 
pero la principal funcion cle este es alma- 
cenar las a menudo grandes, pero espa- 
ciadas, lomas cle alimento en espera de 
su paso al intestino. 

La digestion y la absorcion .se prcxlu- 
cen simultaneamente en el intestino, Un 
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laracter curioso tic los petes actinopte- 
pios. especial menu* los lelcosteos, cs la 
presencia tie numerosos cicgos pilori- 
cos-: Figura 2 -T -1S) que no se encueniran 
en ningun oiro gmpo de verlehratios. Su 
funcion primaria parece scr la ahsorcion 
degrasas, aunque segregan toda clase de 
enzimas (proteasas, carbohidmsas v lipa- 
sas) Su nu mero va tlesde tlos o ires liasla 
varios cientos en algunas especies tie te- 
leoster )s ev( > 1 ut: i (> n a 1 1 < >s. 

Mk.racion 

Anguila 

Durante siglos, los naturalist as han esta- 
do desorientatlos respecto al ciclo vital 
tie la anguila de agua duk e Anguilla (L. 
anguila), una especie comercial comiin e 
important de los rios costeros del Atlan- 
tico Norte. Las anguilas son catadromos 
(G. kata, hacia aha jo + dramas, correr). 
In que signified que pasan la mayor parte 
de su vitla en aguas tlulces pero migran 


al mar para reprodueirse. Catla otono, un 
gran niimero tie anguilas son vistas 
nadando no ahajo. pero nunca vuelven 
adultos. Y catla pritnavera un incontahle 
numero tie anguilas jovenes, llamadas 
-angulas- (Figura 27-3 D. catla una tlel 
tumafto tie una cerilla de matlera, apare- 
cen en los nos costeros y comienzan a 
nadar rio arriha. Se suponia que las 
anguilas dehian desovar en algun lugar 
en el mar, pero la localization tie sus 
areas de cria era totalmente ignoratla. 

La pmuera pista fue dada por tlos 
cientificos italianos, Grassi y Calandmc- 
cio. quienes en 1896 publicaron que las 
angulas no eran larvas de anguilas. sino 
estados juveniles relativamente avanza- 
tlos. Asimismo descuhrieron que las ver- 
tlatleras larvas eran diminutas criaturas, 
con forma tie hoja v completamente 
transparentes, que no presenlan ningu- 
na semejanza con los estados adultos. Los 
naturalisms untiguos, que nunca sospe- 
charon su verdatlera ideniitlatL las lla- 


maron Ieptocefalos iG. le/Jios, delgado 
+ kef)hale, cabeza). l-n 1905, Johann 
Schmidt, subvencionado por el Gobierno 
danes, comenzo un estudio sistematico 
tie la biologia de la anguila. que conti¬ 
nue) liasta su muerte, en 1933 Con la 
c(X)penicion de capitanes tie barcos mer- 
canres que cruzaban el Atlantico regu 
larmente. fueron captunidos miles de lep- 
tocefalos de diferentes areas tlel Atlantico 
con redes tie planclon que Schmidt les 
suminisrraba. Anotando en que lugar del 
oceano eran capturatios los distintos esia- 
tlos de desarrollo, Schmidt y sus colegas 
reconstruycron la migration liasta las 
areas tie puesta. 

Cuantlo las anguilas adultas abantlo- 
nan los rios costeros tie Kuropa y Nor 
teamerica. natlan continuamente a gran 
profuntlitlad durante uno a tlos meses 
liasta que alcanzan el mar tie los Sar- 
gazos, una vasta extension tie oceano 
tropical al sudoeste tie las Bermudas 
(Figura 27-31). Alii, a profitntlitlatles tie 
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Figura 27-31 

Ciclos vitales de la anguila europea (Anguilla anguilla) y de la anguila americana (A. rostrata). En rosa , patrones de migracidn de la especie 
europea. En negro . patrones de migracidn de la especie americana. Los numeros encuadrados se refieren a los estados de desarrollo. La anguila 
americana completa su metamorfosis y migracion en un aho. La anguila europea necesita cerca de tres anos para llevar a cabo su largo viaje. 
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300 metros o mas. las anguilas desovan 
y mueren. La diminuta larva comienza 
entonces un increible viaje de regreso a 
las costas de Huropa. Gu iilndose por la 
corriente del Golfo y siendo constante- 
mente presa de numerosos depredado 
res, alcanzan la mitad del Atlaniico des 
piles de dos a nos, AJ final del lereer ano 
llegan a las costa de Huropa, donde el 
leptoccfalo se transforma en angula, con 
un inconfundible aspeeto anguiliforme 
(Figura 27-31). Aqui los machos y las 
hemhras se separan; los machos per- 
manecen en las aguas salobres de las 
desembocaduras de los rios y estuarios. 
mientras que las hembras continuan re- 
montando el no. a menudo viajando cien- 
tos de kilomelros do arriba. Despues de 
ocho a 13 anos de crecimiento. las hem- 
bras, ahora de 1 metro o mas largas, vuel- 
ven a I mar para reunirse con los machos 
mas pequerios; amlxxs vuelven a las areas 
de apareamienlo primilivas, a miles de 
kilomelros. para complelar el ciclo vital. 


Recientes ana l is is con electro fore sis 
enzimaticas de las larvas de anguila ban 
confirmado no solamente la existencia 
de dos cspedes distintas, curopea y 
americana. sino la presuneion de 
Schmidt de que las anguilas europeas y 
aniericanas realizan la puesta en areas 
parcialmente solapadas en el Mar de los 
Sargazos. 

Schmidt encontro que la anguila ame¬ 
ricana (Anguilla rostrata) podia distin- 
guirse de la europea (Anguilla vulgaris) 
porejue tiene menus vertebras (aproxi- 
madamente 107 en la anguila americana 
comparado con una media de 11 i en la 
especic europea). Puesto que la anguila 
americana esta mucho mas cerca de la 
costa norteamericana, sc*>lo necesita ocho 
meses para realizin' el viaje. 

Vuelta a casa del salmon 

FI ciclo vital del salmon es casi tan inte- 
resante como el de la anguila y, cierta- 
mente, ha recibido mucha mas alencion 
popular. Los salmones son anadronios 
esto es. pasan su vida adulta en el mar. 
pero vuelven a) agua dulce para desovar. 
Fl salmon del Atlantico ( Salmasalar) y el 
salmon del Pacifico (seis especies del 
genero Oncorbynchus) realizan esta 


migracion, pero hay importantes dife- 
rencias entre las siete especies. Fj salmon 
del Atlantieo (asi como su pariente cer- 
cano la trucha arcoiris) realiza un viaje 
rio aiTiba para la puesta ano tras ano. Las 
seis especies del salmon del PaaTico 
(king, sockeyv, silver, humpback, chinny 
jafxmese mastt) hacen cada una un unico 
viaje para la puesta (Figura 27-32). des¬ 
pues del cual mueren. 

HI instinto de orieniacion virtualmen- 
te infaliblc de las especies del Pacifico es 
proverbial: despues de la migracion rio 
abajo en esiado de murgon, un salmon 
sockeye recorre muchos cienlos de millas 
a traves del Pacifico durante cuatro anos. 
aumentando de peso de 2 a 3 kg; enion- 
ces vuelve inemisiblemente a desovar en 
las eabeceras de los rios de sus padres. 
Suelen ocurrir algunos extravios, lo que 
es un importante medio de aumenlar el 
flujo genelico y la colonization de nue- 
vos i ios. 

Fxperimentos de A. D. Hasler y olros 
han demoslrado que el regreso del sal¬ 
mon rio arriba esia guiado por el olor 
caracteristico del rio de sus padres. Ouan- 
do los salmones alcanzan los lechos de 
freza ile sus padres (donde ellos mismos 
nacieron). se aparean y mueren. Kn la 
siguiente primavera. los alevines se trans- 
forman en murgones antes o durante su 
migracion rio abajo. Hs entonces cuando 


adquieren la impronta (p. 7 TJ) del olor 
distintivo ile la corriente. que parece ser 
un mosaieo de eompuestos liberados por 
la vegetat ion caraeteristica y el suelodel 
lecho del rio parental. Tambicn parece 
que adquieren la impronta tie olor de las 
distintas corrientes que atraviesan al 
migrar rio abajo, y que utilizan eslos olo 
tvs en secucncia inversa. como un nuipa. 
durante el viaje rio arriba cuando son 
adullos. 

;C6mo encuentra e! salmon su cami- 
no hasta la boca del rio desde el mar 
abierto!' Id salmon se aparta cienlos de 
kilomelros de la costa, demasiado lejos 
como para ser eapaces de detectar el olor 
del rio familiar Fxperimentos recientes 
sugieren que algunos peces migradores, 
como algunas aves. se guian por la jx)si- 
cion del Sol. Sin embargo, se han nbser- 
vado salmones en migracion trusladan- 
dose en dias nublados o por la noche. lo 
que indit'a que la orieniacion solar, si es 
que se uliliza. no es el unico recurso de 
los salmones. Los peces (de nuevo iam¬ 
bi te n como las aves) son capaces de 
detectar y orientarse en el campo mag- 
nitico tenestre. Finalmente. otros biolo¬ 
gos opinan que el salmon no necesita 
especiales aptitudes para la navegacion. 
sino que utiliza las corrientes oceanicas, 
gradienies de lemperatura y disponibili- 
dad de alimento para alcanzar el area 



Figura 27-32 

Salmon del Pacifico en migracidn. 
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costera cion tie se cncuentra «su» rio. A 
parcir de aqui sc orientaria por el mapa 
de olor adquirido por impronta. reali- 
zando los giros atlecuatlos en cacla bifur- 
cacidn fluvial hasla alean/ar su arroyo 
natal. 


Los viajes del salmon en el Pncilico 
Norrx*stc se ban visto nmy alcctados por 
una combination leial de dcgradacidn tic 
las /onus de desove por la industria 
maderera. la contamination y nmy 
especialmente por las mas de SO prcsas 
hidroelectricas quc obstruyen la 
migrat ion rio arriha del salmon y matan a 
las (jne van rio abajo al pasar por las 
lurbinas de los generadores. Ademas. la 
cadcna tie embalses de las prvsas, quc 
han convertido los cursos tie los rios 
Columbia y Snake en una serie de lagos, 
aumenia la monalidad de los jovenes 
salmones quc van rio abajo, al ralentizar 
su paso hacia ti mar. F.I resultado es quc 
la cantidad de salmones aeiuales es 
solamcnte alrcdcdor del 3 'H. de los 10 a 
16 millones de peces que subian por los 
rios luce I50anos. Mientras los planes 
de recuperation sc vcn retrasatlos por las 
industrias de Ja cncrgia. los gmpos 
toivscrvacionisias argumentan que. a la 
larga, la perdida del salmon puede 
re.sullar mas daiiina para la econonila 
regional que invertir hoy en los cambios 
necesiirios que permitan recu|H?rarse a 
las poblacioncs tie salmones. 


Repkoduccion Y CRICIMIENTO 

En un grupo lan diverse) como el tie los 
peces no es una sorpresa encontrar 
unas variaciones extraorclinarias en la 
reproduction sexual. La mayoria tie los 
peces han select* ion a do lo mas simple: 
la gran mayoria son dioicos. con 
fecundation externa y desarrollo 
externo tie los huevos y del embrion. 
Este motlo tie reproduction se deno- 
mina oviparo (cjue significu «produc- 
tor tie luievos*). Sin embargo, como 
sahen lodos los aficionados a los peces 
tropicales, los populares «guppics* y 
■mollies* de los acuarios domesticos lie- 
van. Iras el desarrollo embrionario, a 
sus jovenes vivos en la cavidad ovarica 
de la madre (Figura 27-33). Se dice que 
plus formas son ovoviviparas. Como 
ya se ha dicho anteriormente en este 
capitulo (p. SI3), existen incluso algu- 
nos tiburones que tlesarrollan un cier- 



Figura 27-33 

La perca Hypsarus caryi pariendo. Todo 
este grupo de percas de la costa oeste (la 
familia Embiotdcidos) son viviparos. 

to lipo de union placeman a. a t raves de 
la cual los jovenes se nulren durante la 
gestation. Estas formas, como los mami- 
feros placentarios, son viviparas («que 
paren crias vivas*). 

Pero volvamos al sistema tie repro- 
duccion oviparo. mucho mas comun. 
Muelios peces marinos son productores 
de huevos cxiraordinariumenic prolifi- 
cos. Machos v hembras van j uni os en 
grandes buncos v, sin previo aparea- 
miciuo, liberan una inmensa cantidad tie 
gamelos en el agua que son transporta- 
tlos por la corrienre. hi gran hembra del 
bacalao potlria liberar tie cuatro a seis 
millones tie huevos en una unica pues- 
ra. Menos de uno entre un mil Ion so- 
brevivira a los numerosos peligros tlel 
oceano hasta alcanzar la madurez repro- 
duclora. 

A tliferencia de los pet|uefios, flotan- 
tes y transparentes iiuevos de los teleos- 
teos marinos pelagicos. los huevos tie los 
teleosteos litorales o costeros son mas 
grandes, con mucho vitelo nutritivo, no 
He>tan y son adhesivos. Hn general, los 
peces que viven en aguas costeras tlonde 
prevalece la action tlel oleaje y corrien- 
tes a lo largo de la costa disponen sus 
huevos de una forma mas economica. 
Algunos los entierran. mudios los suje- 
tan a la vegetation, algunos los deposi- 
tan en nklos. y otros. incluso los incuban 
en sus hot as (Figura 27-34). Muchas 
especies costeras vigilan sus huevos. Los 
intrusos. que buscan en los huevos una 
facil presa, se encuentrail con una estre- 



Figura 27-34 

Opistognathus macrognathus macho con 
la puesta en la boca. El macho retiene la 
freza de la hembra e incuba los huevos 
hasta la eclosion. Durante breves perio- 
dos, y mientras se alimenta, el macho deja 
los huevos en el nido. 

cha vigilancia. a menudo belieosa. desa- 
rrollada por el guardian, que es casi siem- 
pre el macho. 

Los peces tie agua dulce producen 
casi invariablemente huevos no llotantes. 
Los que no tlesarrollan cuidados paren- 
tales, como la perca, simplemenlc dis- 
persan sus miriacias tie huevos entre las 
algas y por el fondo. Los peces de agua 
dulce quc presentan algun tipo tie cui- 
tiado tie los huevos producen huevos 
mas grandes y en menos cantidad, que 
gozan tie mejores oportunitlatles para 
sobrevivir. 

Por regia general, los peces de agua 
dulce tlesarrollan tiaborados prelimina- 
rcs previos al apareamiento. La hembra 
tlel salmon tlel Pacifico. por ejemplo, 
I leva a cabo una «danza» junto con su 
pareja. llegando despues al lugar de la 
puesta en un rio tie Condos tie guijarros 
y corricntes rapidas (Figura 27-33). Enton- 
ces la hembra gira sobre su costado y 
ex cava un nido con su cola. A medida 
que la hembra deposita los huevos, estos 
son fecundados por el macho (Figura 27- 
33). Una vez que la hembra los tubre con 
grava, el pez, exhausto, muere y es arras- 
tratio rio abajo. 

Poco despues tie que los huevos de 
las especies ovlparas scan fecundados y 
depositatlos, absorben agua y se cntlu 
recen. Sigue la segmentation y se forma 
el blastodermo, disponiendose a caballo 
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Figura 27-35 

Cortejo de copula del salmon del Pacifico y desarrollo del huevo y el alevi'n. 
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de una masa relativamente grande de 
vitelo nutritivo. Pronto esta masa de vite- 
lo queda induida dentro del hastodermo 
en desarrollo, que entonces empieza a 
adquirir un aspecto piseiforme. El pez 
.sale como una larva que puede ser muy 
diferente en apariencia del adulto. Los 
ojos y la musculatura segmentada (mio- 
tomos) estan hien formados, pero lo mas 
conspicuo es la masa de vitelo globular, 
semitransparente, tan grande cjue el movi- 
miento de la larva es easi imposible (Figu¬ 
ra 27-35). Hasta que el vitelo es total- 
mente reabsorbido y la boca y el tracto 
digestive) estAn formados, la larva no 
empieza a buscar sus propios alimentos. 
Despues de un periodo de crecimiento, 
la larva sufre una metamorfosis, espe¬ 
cial mente llamativa en muchas es pedes 
marinas como la anguila de agua dulce 
descrita anteriormente (Figura 27-31). La 
forma del cuerpo se recompone. las ale- 
tas y la coloracion cambian, y el animal 
alcanza el estado juvenil con la incon- 


fundible estructura corporal de su espe- 
cie. 

FI crecimiento depende de la tempe- 
ratura. Consecuentemente, un pez que viva 
en regiones templadas crece rapidamente 
en verano cuando la temperatura es alta y 
la comida abundante. pero casi detiene su 
crecimiento en invierno. HI crecimiento 
estacional queda reflejado en los anillos 
anuales de las escamas (Figura 27-36). un 
caracter distintivo impoitante para los bio¬ 
logos marinos que deseen determinar la 
edad de un pez. A diferencia de aves y 
mamiferos, que alcanzan un tamano de 
adulto definitive), la inayona de los peces 
coniinuan creciendo durante toda su vida 
despues de alcanzar la madurez repro- 
ductora. Esto es posible porque su medio 
es tan denso que compensa el empuje de 
la gravedad. Es tambien probable mente 
una ventaja selectiva para las espedes, ya 
que cuanto mas grande es el pez, mas 
gametos producira y mas grande sera su 
conttibucion a las generaciones futunis. 



Crecimiento de una escama. Las escamas de 
los peces revelan cambios estacionales en el 
crecimiento. El crecimiento se interrumpe 
durante el invierno, produciendo marcas 
anuales (anillos). Cada incremento anual en 
el crecimiento de la escama esta en relacion 
con un aumento anual del tamano del animal. 
Los otolitos (concreciones calcareas que hay 
en el organo estatoacustico) y ciertos huesos 
pueden utilizarse en algunas especies para 
determinar la edad y la proporcion del 
crecimiento. 


GlASIFICACION DF LOS PECES ACTUALES 

Esta dasificacion linneana sigue en su mayor parte la cle Nelson (1994). Las probables rclaciones de estos grupos traclidonales, junto con 
los ties principales grupos exiintos, se mueslran en forma de dadograma en la Figura 27-2. Se han propuesto otros esquemas de 
dasificacion. La increible diflcultad para establecer relacion enire el gran numero de especies vivientes y un vasto numero de fosiles de 
diferentes epocas es razon sul'iciente para que la dasificacion de los peces haya estado. v siga esiando, sometida a continuos cambios. 

Filo Cordados 

Subfilo Vertebrados 

Superclase Agnatos (G. a. sin + gnat bos . mandibulas) (Ciclostomos). Sin mandibulas; esqueleto cartilaginoso; fa 1 tan las a let as 
vent rales; uno o dos canales semicircu lares; notocorda persistente. 

Clase Mixines (G. myxa, viscosidad): mixines. Boca terminal con cuatro pares de tentaculos; falta el enibudo bucal; saco nasal 
con conducto a la faringe; de cinco a 15 pares de bolsas branquiales; algunas especies, herniafroditas. Hjemplos: Myxitie. 
Bdellostoma. 

Clase Cefalaspidomorfos (G, kephale, cabeza + cispidos, escudo + motpbe, forma) (Petromizontes): Iampreas. Boca suclora 
con dientes corneos; saco nasal no conectado con la boca; siete pares de bolsas branquiales. Ejemplos: Petromyzon . Lampetra. 
Superclase Gnatostomados (G. gnat bos, mandibula +■ stoma, boca). Con mandibulas patentes; generalmente aletas pares: ires 
pares de canales semicircu lares; notocorda persistente o reemplazada por centros vertebra les. 

Clase Condrictios (G. cbondros, cartilago + ichthys , pez): peces cartilaginosos. Esqueleto cartilaginoso; dientes no fusion a dos 
a las mandibulas; sin vejiga natatoria; intestino con valvula espiral. 

Subclase FJasmobranquios (G. elasmos, placa de metal + hranebia, branejuias): tiburones, rayas y torpedos. Escamas 
pi a coideas (den lieu los derm i cos) o sin escamas, de cinco a siete pares de arcos branquiales y branquias con hendiduras 
separadas a lo largo de la faringe. Ejemplos: Squahts, Hcija . 

Subclase Holocefalos (G. holos, entero + kephale, cabeza): quimeras. Hendiduras branquiales cubiertas con un operculo; 
mandibulas con placas den tales; abertura nasal simple; sin escamas; organos accesorios para la copula en los machos; linoa 
lateral en surco abierto. Ejemplos: Cbimaera, Uydrolctgus . 

Clase Osteictios (G. osteon, hueso + ichthys, pez) (Teleostomos): peces 6seos. Cuerpo primitivamente fu si forme, pero 
modificado de forma variada; esqueleto mayoritariamente osificado; aberturas branquiales simples en cada lado, cubiertas con 
un operculo; generalmente vejiga natatoria o pulmoncs, 

Subclase Actinopterigios (G. aktis, radio + pteryx, aleta, ala): peces de aletas con radios. Aletas pares soporradas por 
espinas dennicas y sin porciones basales lobuladas; sacos nasalos solo abiertos al exterior. Ejemplos: Sal mo, Perea. 

Subclase Sarcopterigios (G. sarkos, came + pteryx, aleta, ala): peces de aletas lobuladas. Cuerpos pesados; aletas pares con 
esqueleto y musculatura de tipo terra podo; lobulos musculares en la base de la aleta anal y la segunda dorsal: cola dilicerca; 
intestino con valvula espiral. Ejemplos: Uitimeria (celacanto); Neoceratodus. Pmtopterus, Upidosiren (peces pulmonados). 
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Resumen 


Los peces son vertebra cl os acuacicos poiqui- 
lotermos, con respiradon branquial y con 
aletas. Son los vertebrados mas antiguos, 
habiendose originado a partir de un corda- 
do antecesor desconocido en el CAmbrico o 
posiblemenie antes. Hay cuatro dases de 
peces. Los mas primitives son los mixincs 
(clase Mixincs) y las lampreas (clase Cef'a- 
laspidomorfos), sin mandibulas. grupos ves- 
ligiales con cuerpo anguiliforme, sin aletas 
pares: esquelelo cartilaginoso (aunque sus 
ancestros, los ostracodermos. lenian esque- 
letos oseos), una notocorda quo persiste a lo 
largo de la vida y una boca en forma de 
disco adaptada para duipar o mortler. El 
resto de los vertebrados tienen mandibulas, 
un pa so decisive) en la evolucion de los ver¬ 
tebra dos. Los miembros de la clase Condric- 
tios (tiburones, rayas, torpedos y quimeras) 
son un grupo con gran exito evolutivo. quo 
tienen esqueleto cartilaginoso (caracteristica 
regresiva). aletas pares, excelente equipa- 
mienio sensorial y caractensticos habitos 
de predado res. La cuarta clase de peces son 
los peces oseos (clase Osteictios), que pue- 
den subdividirse en dos troncos filogeneti- 
cos. lino de ellos es un grupo reliclo, los 


peces de aletas lobuladas (subclase Sarcop- 
terigios), representado por el celacanto y los 
peces pulmonados. La segunda son los peces 
de aletas con radios espinosos (subclase Acti- 
nopterigios). un inmenso grupo moderno 
que comprende casi todas las especies de 
peces marinos y de agua dulce mas conoci- 
dos. 

Los peces oseos modernos (paces te- 
ledsieos) se ban diversificado en cerca de 
24 600 especies, que presentan una enorme 
cantldad de adaptaciones en la forma del 
cuerpo, el com porta miento y las preferencias 
ecologicas. Los peces naclan por contraccio- 
nes ondulatorias de la musculatura. que gene¬ 
ral) un empuje (fuerza propulsora) y una 
fuerza lateral de suslentacion. Los peces fle- 
xibles ondulan la totalidad del cuerpo, pero, 
en los nadadores mas rapidos, las ondula- 
ciones estan limiladas a la region caudal, o 
solamente a la aleta caudal. 

La mayoria de los peces oseos pelagicos 
consiguen una flotacion neutra para niante- 
nerse en el agua utilizando una vejiga natato- 
ria rellena de gas, el mecanismo mas eficaz de 
secrecion de gas conocido en el Reino Animal. 
Las branquias de los peces tienen un flu jo con- 


tracorriente eficaz entre el agua y la sangre, 
que les facilita unos elevados niveles de inter- 
cambio de oxigeno. Todos los peces, a excep¬ 
tion de los mixines, tienen una regulation 
osmotica e ionica bien desarrollatla, conse- 
guida principalmente por los rinones y las 
branquias. 

Con la exception de los agnatos. sin man¬ 
dibulas, todos los peces tienen mandibulas 
quo estan diversamente modificatlas segun los 
distintos habitos de alimentation carnivora, 
herhivora, planctolaga y omnivora. 

La mayoria tie los peces son, hasia un cier- 
to punto. migradores y, algunos, como las 
anguilas de agua dulce y ei salm6n anadro 
mo, liacen migrationes notables de gran 
amplitud y precision. Los peces mueslran unn 
variedad extraortlinaria de estrategias para la 
reproducion sexual. La mayoria son oviparos, 
aunque los ovoviviparos y viviparos tampoco 
son raro.s. La estrategia reproduetora puede 
ser. o bien producir gran numero de gametos 
(y luievos) con baja supervivcncia (muchos 
peces marinos), o poner pocos huevos ton 
muchos cuidados por parte de los padres para 
una mayor supervivcncia (peces de agua 
dulce). 


C li i ona ric ) 


1. Describa brevemente los peces, citando 
caraeteres que los distingan del resto de 
los animales. 

2. ;Que rasgos distinguen a los mixines y 
las lampreas (superclase Agnatos) del 
resto de los peces? 

3. Describa el com porta miento alimenlario 
de mixines y lampreas. <Hn qu6 sc 
diferencian? 

4. Describa el cido vital de la lamprea 
marina, Petromyzon marinas, y la 
historia de su invasion tie los Grandes 
Lagos. 

5. n que sentido estan los tiburones bien 
equipatlos para un modo tie vida 
depredador? 

6. Describa la estructura del sistema de 
linea lateral de los tiburones, 
explicando su funcionamiento. 

7. Explique las diferencias entre los peces 
oseos y los tiburones y rayas con 
rcspocto a los siguientes sistemas o 
caracteristicas: esqueleto, forma de la 
cola, escamas, flotacion, respiration, 
position de la boca. reproduccion. 

8. Describa el descubrimiento tie un pez 
tie aletas lobuladas actual, el celacanto. 


/Cual es el significado evolutivo tie este 
grupo? 

9. Asigne a cada uno de los peces de 
aletas con radios de la columna derecha 
uno tie los grupos tie la columna 
izquierda: 

— Contirosteos a. Perea 

- Neopterigios b, Esturion 

no teleosteos c. Aguja 

- Teleosteos d. Salmon 

e. Pez espAtula 

f. bowl in 

10. Cite ires caracteristicas de los modernos 
teleosteos que los distingan de los 
eond rosteos y neopterigios no 
teleosteos. 

11. Local ice gcogra flea men te los tres 
generos a cl u a les tie peces pulmonados 
y explitiue sus diferencias en la 
capacidacl para resistir fuera del agua. 
iCufll es el menus especializado? 

12. Compare los movimientos natatorios de 
la anguila con los de la truclia, v 
explique por que en esta ultima son mas 
eficaces para una locomotion veloz. 

13. Explique la finalidud y la luncion de la 
vejiga natatoria en los peces teleosteos. 


(iComo se ajusta el volumcn de gas en la 
vejiga? 

14. /Que se conoce por «flujo 
contracorriente» aplicado a las 
branquias de los peces? 

15. Compare el problema osmotico y los 
mecanismos de regulation osmotica en 
peces oseos marinos y clulciacuicokis. 

16. Ix)s carnivoros y los flit rat lores son. en lo 
que respecta al comportamiento trofico, 
dos principales grupos tie peces. /Como 
se ban adaptado esios tlos grupos para 
desarrollar sus costumbres alimenlarias? 

17. Describa el cido vital tie la anguila 
europea. <;Kn cjue se diferencia del cido 
vital tie la anguila americana? 

18. gComo encuentra ti salmon del Eacifico 
aclulto su camino tie vuelta al no de sus 
padres para reproducirse? 

19. Describa catla uno de los siguientes 
modos de reproduction en los peces: 
oviparismo, viviparismo, 
ovoviviparismo. 

20. La reproduction en los peces marinos 
pelagicos y en los peces dukiacuicolas 
es marcadamenle distlnta. ;Hn que y 
por que se diferencian? 
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Filo Cordados 
Clase Anfibios 


Los primeros 
tetrapodos y 
los anfibios 
modernos 




Del agua a la tierra en la ontogenia 
y en la filogenia 

Hi coro tie ranas en las orillas de un cstanc|iie en una noche 
primaveral senala uno de los mas espectaeulares 
aconteciinienios de la naiuraleza. Mnsas de huevos de ranas 
pronto eclosionaran. eonvirtiendose en larvas, renaeuajos 
carentes de patas, eon hranquias y de aspeeto pisciforme. 
Calentadas por el sol de la primavera avanzatia, se alimenum y 
crecen. Luego, casi imperceplihlemente, ocurre una euriosa 
transformat ion. Aparecen las paras posteriores y se alargan 
gradual men re. La eola se acorta; los dientes larvarios se 
pierden; las branquias son reemplazadas por pulmones; se 
desarrollan los parpados. Las patas anieriores aparecen. En 
eueslion de semanas, el renaeuajo acuatico ha completado su 
meiamorfosis eonvirtiendose en una rana adulta. 

La transition evolutiva tlesde el agua a tierra firme no se 
produjo en semanas, sino en millones de anos. IJna larga 
serie tie alteraciones acumuladas adapto el tliseno organico 
de los verrebrados para la vida en tierra. El origen tie los 
vertebratlos terrestres no tleja por ello tie ser un lieeho 
menos imporrante; este hecho. ctieho sea tie paso, luibiese 


tenitlo pocas posibilidatles de exito en la actualidad, debU 
a la existencia tie competitions firmemente esiahlcckta : 
hubiesen impetlitlo a una forma tie transition metliocrciJ 
adaptada para la vida fuera del agua llegar a accetluru L 
tierra firme. 

Los anfibios son los unicos vertebratlos acmales que] 
del ambiente acuatico al tcrresrre tan to en su ontogenia c at 
en su filogenia. Incluso ahora, despues tie unos 350 millflJ 
de anos tie evolution, los anfibios no estan complctnmeflt 
adaptados para la vida en la tierra: son casi terrestres, pen 
regularmenre pasan de unos ambientes acuaticos u los£ 
tierra firme. Ivsta tloble vida queda expresatla en su noml 
Estruciuralmente se encuentran a mitad de camino cnire 
peces y los reptiles, y aunque adaptados a una existencia 
terrestre, pocos puetlen permanecer iejos tie los ambiente 
humedos. Muchos, sin embargo, ban desarrollado mcairi 
para mantener sus huevos fuera del agua, tlontle las larva 
podtian quedar expuestas a enemigos. ■ 
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POSICION EN EL Rt.INO ANIMAL 

Los iinl'ihios son vertebrados ectotern liens 
y priinariainente cuadiiipedos. con Li j>iel 
jtianilular y depend ionics del agua para la 
reprixluccion. Son uno tie los dos 
grandes grupos de descendiemes acmales 
de los primeres teirapodos del Devonico, 
Ion primeros vert el >ra dos en desarrollar 
actaptaciones para la respiration, 
amosoportc. movinnenlo y eaptacion tie 
sonidos y olores en lierra, a la vez que 
niinimi/aron las perdidas tie agua. I’l olro 
grupo son los amnioias, reptiles, aves y 
mamiferos. que complelaron la migration 
hatia la tierra medianie el desarrollo de 
ailapiaeiones que les liberator) de la 
ilepcndencia del agua para la 
reprixluction 

APORTACIONES biologicas 

I I'slructura esqucletica rcsistente 

para soporlar el peso del cuerpo en 
lierra. v cxtremiiladcs dc lipo 
tetrapodo ton sus correspond ien les 
ciniuras para despla/arse en 
lierra. 

La adapiacion para la vida en el medio 
lerreslre es un as pec: n > fundamental de la 
vida del resto de los grupos de verlebra- 
dos. lvstos animales tonslituyen una uni- 
dad monofiletica denominatla tetrapo- 
dos Los anti bios y los amnioias (repliles. 
aves y mamiferos) represent an las dos 
grand es ramas attuales de la filogenia de 
Ins teirapodos. En este capitulo revisare- 
mos lo que se conote sobre los origenes 
de los vertebrados terrestres y disculirc- 
mos el linaje de los anlibios ton delalle. 
Los grandes grupos tie amnioias se truta- 
ran en los capflulos 29 a 31. 

La invasion del medio 

TERRESTRE 

El avarice desde el agua hasta la lierra es 
quiza.s el atonieeimiento mas llamativo 
de hi evolution animal, ya que supone la 
invasion de un medio que. desde muchos 
punios de vista, es muy peligroso para la 
supcrvivencia. La vida se origino en las 
aguas, los animales esian tompueslos 
principal me nte tie agua y todas las acti- 
vidades telulares se desarrollan en este 
medio. Sin embargo, los organismos en 
un determinado momento invadieron la 
tierra, llevando ton el los su composition 


1 Sistema respiratorio ton pulinones 
(algunos anlibios mode r nos tie non 
branquias v otros care ten tanto tie 
esias tomo de pulinones) n narinas 
internas pares Uoanas) c|tie les 
permiten respirar por ia nariz. 
y Circulation dohle, circuilos 

pulmonar y si Me mi to indepeiidienies y 
un cora/on iritameral Arierias y 
venas puliuonares irrigan los 
pulinones y tk-vuelven la sangre 
oxigenada a I torazon. 
i Los ancestrales reteptores sensoriales 
atuatitos se nuxlificaron jura la vida 
en tierra. F.1 oulo, ton una membrana 
timpanica y un cstribo para transmitii 
vibracionex a I oido interno, ext a 
disenado para la reception de sonidos 
a I raves del a ire. Para la vision aerea. la 
cornea, y no el crista lino, pasa a ser la 
principal suporficie de retrace ion para 
ties via r la kiz: apareten par patios y 
glandulas lacrimales para proieger \ 
limpiar cl ojo. Se desarrolla un exienso 
epitelio olfatlvo que tapi/a la cavicLul 
nasal para captar los olores 
transmit itlos por el a ire 

acuosa. Los in sett os y las plantas hicie- 
ron la transition mucho antes, y los cara¬ 
coles pulmonados estaban lanteantlo la 
lierra tomo lugar apropiado tlontle pros- 
perar al mismo tiempo que evoluciona- 
ban los primeros vertebrados terrestres. 
Antique la invasion del medio lerresire 
requirio la modification de casi todos los 
sistemas corpora les de los vertebratlos. 
tanto los terrestres como los acuaticos 
mantienen mudias semejanzas bSsicas, 
estmcturales y funcionales La transition 
entre los arquetipos corpiMales de los vet 
tebrados atuatitos y terrestres se aprecia 
acuialmente tie forma tiara en los 
muchos anfibios que llevan a cabo esia 
iransition a lo largo de sus cidos Vitales. 

A parte de la diferentia obvia en el 
conteniclo de agua entre lexs medics atua- 
litos y terrestres, existen varias diferencias 
tiaras entre los dos ambienles, que resul 
tan de peculiar importancia para los ani¬ 
males que intentan salir del agua e inva- 
dir la tierra durante su ontogenia o su 
filogenia: ( I) contenido cle oxigeno, (2) 
densidad, (3) regulation de temperatura 
y li) diversidad de habitat. El aire contie- 
nt. por lo menos, 20 votes mas oxigeno 
que el agua, y el oxigeno se difuntle ton 
mucha mayor rapidez en el primero que 


en la segunda. por lo que los animales 
terrestres deben realizar un esfuerzo 
mucho menor para obtener oxigeno, una 
vez que poseen la adaptation eorrespon- 
diente. es dedr. pulinones. Sin embargo, 
el aire es aproximadamente 1000 voces 
menos denso que el agua y 50 voces 
menos viscoso. por lo que proporciona 
un escaso sopoite contra la gravedad. I no 
de los principals problemas enconirados 
por los animales terrestres fue la necesi- 
dad cle desarrollar extremidades Incites y 
remodclar el esquelelo para conscguir un 
sopotie estnictural adecuado. 

En el aire se producen fluctuaciones 
de temperatura mucho mas facilmente 
que en el agua, con bruscos e imptvde- 
ciblcs ciclos de congelation, deshielo, 
sequias e inundationes. Los animales 
terrestres deben desarrollar pautas I’isio- 
logicas y de condutta para protegerse de 
los extremos termitos. La estrategia mSs 
ingeniosa. la homeotermia (temperatura 
del cuerpo constante), solo aparece con 
las aves y los mamiferos. 

A pesar de sus riesgos, las variadas 
ofertas de los nuevos habitat terrestres 
incluyen bosques de coniferas, bosques 
templaclos v selvas tmpicales. praderas, 
desiertos, montanas, islas oceanicas y 
regionts polares. La consecution dc* un 
refugio seguro para la protection de los 
vulnerables huevos, asi como cle las crias. 
es mucho mas fficil cle lograr en la tierra 
firme (jut en el agua. 

Evolucion de los 

PRIMEROS VERTEBRADOS 
TERRESTRES 

Origin de los tetrapodos 
en el Devonico 

El periodo Devonico. que comenzo hate 
unos lOO millones de anos. file una 
epoca cle temperaturas suaves, con epo- 
cas alternas de inundaciones y secjuia. 
Durante este periodo, algunos vertebra¬ 
dos, primeramenic atuatitos, desarrolla- 
ron dos taratteres que resultarian vitales 
para permitir la subsiguiente evolution 
cle la vida terrestre: pulinones y patas. 

El ambience dulciacuFcotei del I)ev6- 
nico era muy inestable. Durante los pe- 
rkxlos cle secjuia. pcquenas chare as v ria- 
chuelos iban setandose y la tierra se 
convert ia en barro al tiempo cjue el oxi¬ 
geno disuclto ciesaparccia. Solo los peces 
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i a paces de utilizar la abundancia del uxi- 
geno atmosferico pudicron sobrevivir cn 
tales condiciones. Las branquias eran in- 
adecnadas porque cn el aire los filamen- 
tos sc pegaban unos a olios v rapida- 
mentc se sec a ban Practicamente todos 
los peces dc agua dulce que sobreviven 
cn estc pent k!o, incluyendo a los de ule- 
tas lobuladas y a los pulmonados. tenian 
algun tipo de pulmon. desarrollado como 
una cvaginacion de la faringc. Era relati- 
vamente simple mejorar la eticacia de csta 
cavidad neumatica. aumentando su vas- 
cularizacion con una rica red capilar y 
proveyendola de sangre arterial proce- 
dente del ultimo (sexto) par de areas aor- 
ticos. La sangre oxigenada volvia direc¬ 
ta me nte al corazon a traces dc una vena 
pulmonar para formar tin circuilo pul- 
monar complcto. Asi se origino la circu- 
lacion doble caracterislica de lodos los 
letrapodos: una circulation sistcmica (o 
circulation mayor) que irrigaba el cuer- 
po y una circulation pulmonar (circula¬ 
cion menor) que servia a los pulmoncs. 

La evolution tie las cxiremidades se 
produjo tambien durante el periodo 
Devonico. Aunque a primera visia las ale- 
tas de los petes parecen muy distintas tie 
las extremitlades ariiculadas de los telra 
potlos, un examen detenido de los ele¬ 
ment os oseos de las aletas pares de los 
peces de aletas lobuladas muesira que a 
grandes rasgos recuerdan a las extremi- 
dades equivalentes de los anfibios. I : n 
liusfbcnopirroti, un ripidistio del Devo- 
nico. podemos reconocer un humero en 
la parte superior del brazo y dos huesos 
en la paite inferior (radio y ulna) asi como 
otros elementos que pueden homologar- 
se con los huesos tie la murieca de los 
letrapodos digitra 28-1). bust henopt era 11 
podia andar, o mas bien arrastrarse, por 
el fondo fangoso tie kxs estanques, va que 
el movimiento add a nte y at ras de sus ale¬ 
tas estaba limitado a unos 20 o 25 grados. 
AccnUhostega, uno tie los primeros anti¬ 
bios conock Ins del Devonico. tenia palas 
tie tetrapodo bien formatlas. con cledos 
completos tanto en las cxiremidades tra- 
seras como en las delanteras, pero los 
miembros estaban tan debilmenie cons- 
tituidos que no permitian al animal levan- 
tar su cuerpo tie la supcificie para cami- 
nar an tent ieamente en tierra. Sin embargo, 
Icbtbynstega . con su cintura pectoral com- 
plctamcnte fbrmada, sus huesos rot un¬ 
dos. sus musculos bien desarrollados y 


otras adaptaciones para la vida terrestre, 
pod da ha be i sitlo capaz de impulsarse 
hasta la tierra, aunque es dutloso que 
putliera andar muy bien. 

I lasta muy recientemente se ereia ({tie 
los primeros letrapodos luvieron cinco 
tleclos en sus manos y pies, el esquema 
pentadactilo basico de casi todos los tetra- 
podos actuales. Sin embargo, fosiles de 
tetrapodos del Dexonico recientemente 
descubiertos tenian toclos el los mas tie 
cinco dedos, es decir. eran «polidaclilos». 
Solo mas tartle el modelo pentadActilo se 
estabilizo en los (listinfos linajes de los 
tetrapi kJos. 

I.a invasion del medio terrestre fue cla- 
ramente una revolut ion en la historia tie 
los vertebrados. <;Como se consigni6? Una 
interpretacion. aceptada durante mucho 
tiempo y desarrollada por el paleontolo- 
go tit* I larva id, Allred Romer. sugirio que 
al secarse las charcas del Devonico dura li¬ 
re los periodos de sequia, los veriebratlos 
acuatieos se veian Ibrzados a moverse a 
otras charcas que todavia conteman agua. 
Las aletas lobuladas tie los sareopterigios 
(el actual celacanto, los extintos Ripidis- 
tios y los peces pulmonados. pp. 518 a 
519) potltan ser adaptadas como remos 
tjue propulsasen el cuerpo en tierra. mien- 
tras se busculia un nuevo charco. Los ({tie 
tenian las aletas mas Incites sobrevivieron 
para reprotlucirse. De acuerdo con esta 
liipAtesis, la colonizacion tie la tierra y el 
desarrollo gradual tie extremitlades pares 
se originaron como una adaptat ion parti 
la sii|XTvivencia en el agua. F.l punto tie 
vista ha cambiado con el reciente clescu 
brimiento de fosiles mas completos tie los 
primeros tetrapotlos conocidos. Aunque 
A ca / / tbostej>a tenia extremitlades tie letra- 
podo (Tigura 28-1). en el rcsto de los 
a sped os era un animal compleiamenle 
acuatico. Se esta alcanzando actualmente 
un consenso sobre que los tetrapodos 
tlesanollaron sus palas bujo el agua, v sola- 
menie enionces, por razones desconoci- 
tla.s, comenzaron a dirigirse hacia la tierra. 

Como ya se ha dicho antes, las prue- 
bas apuntan hacia los peces tie aletas 
lobuladas (ripidistios) como antecesores 
de los vertebrados terreslres: en termini >s 
cladistas, contienen al grupo hermano tie 
los tetrapodos (Figuras 28-2 y 28-3). Los 
ripidistios v los primeros letrapodos como 
Acanth(>$k\{>ii e Icbtbyostega comparten 
varias caractcristicas tlel craneo. los dien- 
tes y la cintura pectoral, kbtby'ostega (t». 


icblhys, pez + techo o cubicna, en 

referencia al techo tlel craneo, que ticne 
la forma tlel de un pez) representa una 
rama temprana de la filogenia tie losvcr- 
tebnidos, que poseia varias adaptaciones 
nuevas. atlemas tie extremitlades articu- 
ladas, que lo equipaban para la vida 
sobre la tierra. Tenia una columna vertc 
bra I mas fuerle y una museulamra mas 
potenie para sustentar el cuerpo en el 
aire. nuevos musculos para levantar la 
cabe/a, cinturas pectoral y pelvSana refor- 
zadas, una caja toracica protectora, una 
cstruciura mas evolucionatla en la region 
del oklo para deteclar sonitlos aereos, un 
relative) acortamiento del craneo y un alar- 
gamiento del hocico que preludiaba una 
capacidatl olfaliva superior para detectar 
olores aereos muy diluidos. Sin embargo. 
Ichtbyostega era aim pisciforme, puts 
todavia coma ha con una cola de pez 
completa, con radios espinosos, y tarn- 
bien presentaba huesos operculares. 


Ijtxs huesos de Ichtbwstega, el mas 
exhaustivamente esiudiatlo de todos los 
tetrapodos primitivoh. fueron 
descubiertos en la l.ilda de una montana 
al esie de Groelandia en 1K97, por 
cienifficos suecos cjue buscaban a ires 
explorations porditlos dos anos antes, 
durante un malogrado inlento de alcanzar 
el Polo Norte en globo. Expcdicinnes 
|X>steriores de Gunnar Save-S('xleti)Crg 
deseubrieron craneos de ktbwsti^a, 
pero Save-Sfjderherg murk), a los .-(8 
anos antes de hal>er potlido realizar un 
complete) estudio de los mismos. Los 
paleoiuologos suecos volvieron al lugar 
de (iroelandia domic habian aparecido 
los rcstos del esqueleto tie ktbytstega, y 
Krikjatvik, uno de kxs asistentes de Save- 
Sriderberg, asumio la tarea tie examinar el 
esqueleto con delalle. Esto se convinio 
en la obra de su vitla. y culmino con una 
descript ion tie Ichlh\'OSiVi*n i[ue es la mas 
detallada de las realizadas a un tetrapodo 
primitive. Jtirvik sufrio un ataque de 
par.ilisis en 1994, a los 88 anos. pero por 
enionces ya liabia completado una 
exlensa monogralki sobre khthyostega. 
que se public A en 1995. 


Radiacion de i.os ietrAwdos 
EN El C.AKBONIeERO 

Al caprichoso periodo Devonico le siguio 
el Girbonifero, curicterizado por un dima 
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Eusthenopteron 



Acanthostega 



Ichthyostega 



Limnoscelis 




Figura 28*1 

Evolution de la extremidad de los tetrapodos. Las patas de los tetrapodos se desarrollaron a partir de las aletas de peces del Paleozoico. 
lusthenopteron, un pez de aletas lobuladas de finales del Devonico (un ripidistio) tenia aletas pares musculosas, soportadas por elementos 
oseosque ya anticipaban los huesos de la extremidad tetrapoda. La aleta anterior tenia un hueso correspondiente al humero, dos 
equivalentes al radio y la ulna, y otros pequenos componentes homologos de los huesos de la muneca de los tetrapodos. Como ocurre 
lipicamente en los peces, la cintura pectoral, consistente en el cleitro, la clavicula y otros huesos, estaba firmemente sujeta al craneo. En 
Acanthostega , uno de los primeros tetrapodos devonicos conocidos (aparecio hace unos 360 millones de anos), los radios dermicos de la 
aleta anterior fueron sustituidos por ocho dedos completamente formados. Acanthostega fue con toda probabilidad exclusivamente 
icuatico, porque sus extremidades eran demasiado debiles para trasladarse en tierra. Ichthyostega , un contemporaneo de Acanthostega. 

■enia extremidades de tipo tetrapodo completamente formadas, y debio haber sido capaz de andar en tierra. Las patas traseras tenian siete 
dedos (se desconoce el numero de dedos de las delanteras.) Limnoscelis, un anfibio antracosaurio del Carbomfero (hace unos 300 millones 
de anos) tenia cinco dedos en ambas extremidades, segun el modelo pentadactilo estandar para los tetrapodos. 
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Anuros 



Apodos 



Caudados 


Modificaciones del craneo 
y los dientes 



Cuatro dedos en las patas delanteras 


Narinas 
' internas 
(coanas) 


Modificaciones en el craneo, la notocorda 
y los soportes oseos de las aletas 


Presencia de dedos en las extremidades 
anteriores, articulariones del codo y la muneca 
definitivas, esqueletos pectoral y pelvico bien 
desarrollados, costillas reforzadas y dirigidas 
ventralmente. numerosas modificaciones del 
craneo. 


-Aletas reforzadas 


+ Grupos extintos 


Figura 28-2 

Cladograma aproximado de los Tetrapodos, con entasis en el origen de los anfibios. Son especialmente controvertidas las relaciones de los principales grupos de Tetrapodos 
(Amniotas, Antracosaurios, Lepospondilos, Temnospondilos) y los grupos externos (Actinistios, Dipnoos, Ripidistios). Todos los aspectos de este cladograma son discutibles, 
incluida la monofilia de los lisanfibios. Las relaciones de los tres grupos de lisanfibios est3n basadas en evidencias moleculares recientes. 
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Figura 28-3 

Evolucion temprana de los tetrapodos y origen de los anfibios. Los tetrapodos comparten su mas reciente antecesor comun con los 
Ripidistios del Devonico. Los anfibios comparten su m^s reciente antecesor comun con los diversos Temnospondilos del Carbonifero, 
Permico y Triasico (Mesozoico). 


templado y hiimedo, durante el cual los 
musgos y grandes helechos crecieron en 
abundancia. en grandes zonas panumo- 
sas. Los tetrapodos se diversificaron rapi- 
damente en este ambiente, produciendo 
ana gran variedad de Ibrmas que se ali- 
mentaban de la enorme abundancia de 
insectos disponible, si is correspondientes 
larvas e invertebrados acuaticos. Las rela- 
ciones evolutivas de los primeros tretra- 
podos son todavia objeto de conlrover- 
sia. Presentamos un datiograma tentative) 
(Figura 28-2) que, con toda seguridad. 
debera ser revisado en el futuro a la luz 
de nuevos datos. Ademas de los lisanfi- 
bios. que contienen a los anfibios moder- 
nos, hay varios linajes extinios, agrupa- 
dos bajo el nombre de temnospondilos 
(Figura 28-2). Este grupo se caracteriza 


por tener generaImente solo cuatro dedos 
en las patas anteriores en lugar de los 
cinco tipicos del resto de los tetrapodos. 

Los lisanfibios se diversificaron duran¬ 
te el Carbonifero para dar lugar a los 
antecesores cle los tres grupos de marni- 
feros que sobreviven en la actualidad, las 
ranas y sapos (anuros o Salientia). las 
salaniandras (caudados o urodelos), y 
las cecilias (ap<xlos o gimnofiones). Los 
primeros anfibios mejoraron sus adapt a- 
ciones para vivir en el agua durante este 
periodo. Sus cuerpos se hicieron mas pia¬ 
nos para moverse mejor en aguas some 
ras. Lis primenis salamandras desarrolla- 
ron ttebiles miembros y la cola se adapto 
mejor como organo nadador Induso los 
anuros (ranas y sapos), que hoy en dia 
son LindamentaImente terrestres en esta- 


do adulto, desarrollaron patas traseras 
especializadas. con membranas interdi- 
gitales, mejor adaptadas a la natation que 
a la loconicxion en tierra. Todos los ani’i- 
hios utilizan su piel porosa como un 
organo res[>iratorio priinario o accesorio. 
Ksta especializacion se vio favorecida por 
el ambiente humedo del periodo Carbo¬ 
nifero, pero plameaba serios prohlemas 
de desecacion para la vida terrestre. 

Hay dos grupos de tetrapodos del 
Carbonifero v el Permico que estan gene¬ 
ral mente reconocidos, pero que son no 
obstante controvert idos; los lepospon- 
dilos y los antracosaurios, cuya estruc- 
tura craneana las acerca mas a los amnio- 
las que a los temnospondilos (Figura 
28-3). Juntos constituyen una segunda 
rama importante en la filogenia de los 
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Figura 28-4 


tetrapodos, que se tratara en los Cap [tu¬ 
bs 29 a 31. 

LOS ANFIBIOS MODERNOS 

Los tres ordenes de anfibios actuales com- 
prcnden mas de 3900 especies. La mayo- 
ria de ellos comparten adaptaciones gene- 
rales para la vida en tierra, como el 
reforzamiento esqueletico y una reorgani¬ 
zation de las prioridades sensoriales desde 
el sistcma ancestral de la linea lateral hasta 
los sentidos clel olfato y el oido. Para elk), 
tanlo el epitelio olfativo como el oido se 
redisenaron para mejorar la sensibiliclad a 
los olores aereos y a los sonidos. 

Sin embargo, la mayona de los anfi- 
bios se enfrentan a los problemas de la 
existencia terrestre solo a medias. En el 
primitivo ciclo vital de los anfihios. los 
huevos son acuaticos, y cuando eclosio- 
nan producen larvas acuaticas cjue respi- 






ran por branquias. A este estado le sigue 
una metamorfosis en la que las branquias 
se pierden, y los pulmones. que ya esta- 
ban presentes durante la vida larvaria, se 
activan para la respiracion. Muclios anfi- 
bios retienen este modelo ancestral, pero 
hay algunas excepciones imponantes. 
Algunas salamandras carecen de meta¬ 
morfosis completa, y mantienen una mor- 
fologta larvaria y acuatica a lo largo de 
tcxla su vida. Otras, en cambio, viven siem- 
pre en tierra y ban perdiclo por complete) 
la fase larvaria acuatica. Ambos casos son 
condiciones evolutivamente derivadas. 
Algunas ranas tambien ban adejuirido una 
existencia estrictamcnte terrestre por eli- 
minacion del estado larvario acuaiico. 
Otros anuros, salamandras y cecilias, que 
sufren metamorfosis completa. permane- 
cen sin embargo en el agua durante toda 
su existencia en vez de trasladarse a tierra 
al adcjuirir el estado adulto. 


i • 


I 



4 4 * # 


Figura 28-5 

Cecilia hembra enrollada alrededor de sus 
huevos en una galeria. 

Incluso los anfibios mas adaptados a 
la vida terrestre dependen en gran mane- 
ra de un ambiente humedo, si no acuati- 
co. Su pie I es muy delgada, y requiere 
bumedad para protegerse contra la dese- 
cacion en el aire. L'na rana intacta pierde 
agua con tanta rapidez como otra despe- 
llejacla. Los anfibios tambien necesitan 
ambientes rcJalivamente frescos. Al ser 
ectotermicos, su temperatura corporal esta 
determinada por la del entorno v varia 
con ella, lo que restringe en gran mane- 
ra los lugarcs clonde pueden vivir. Ksto es 
especialmente impoitanle para la repro- 
duccion. Los huevos no estiin bien pro- 
regidos contra la desecacion, y dehen ser 
depositados directamente en el agua o en 
superficies terrestres muy humedas. Los 
anfibios completamente terrestres pueden 
poner huevos en grietas o bajo rocas, en 
el suelo mojado del boscjiie, en oquetla- 
des humedas de los arboles, en la espal- 
da de la madre (Figura 28-i) o en plie- 
gues de la pared del cuerpo. Una cspecie 
de rana australiana incluso aloja a sus crias 
en su saco vocal (Figura 28-4). 

Trataremos ahora las caracteristicas 
especiales de los tres principales grupos 
de anfibios. Nos extenderemos en el ira- 
tamiento de los rasgos generates de los 
anfibios al tratar los grupos concretos en 
los que se ban esmdiado con mayor pro- 
fundidad ciertos caracteres. En la mayor 
parte de los casos, este grupo son los 
anuros (ranas y sapos). 

Cecilias: orden 
Gimnofiones (Apodos) 

El orden de los Gimnofiones contiene 
unas 160 especies de criaturas de aspec- 
to vermiforme, que viven enterradas v 


Estrategias reproductoras de los anuros. A, Hembra de una rana marsupial pigmea de 
Sudamerica, Flectonotus pygmaeus , que transporta las larvas en desarrollo en una 
cavidad dorsal. B, Hembra de rana de Surinam, que lleva los huevos en camaras de 
incubacion especiales en su espalda; las ranitas salen al exterior cuando su desarrollo se 
ha completado. C, Macho de rana veneno de flecha, Phyllobates bicolor, que acarrea 
renacuajos adheridos a su espalda, D, Los renacuajos de la rana de Darwin Rhinoderma 
darwinii se desarrollan hasta el estado de pequenas ranitas en el saco vocal del macho. 
Cuando estan listas para emerger, las crias trepan hasta la boca de su padre, que la abre 
para permitirles la salida. 









Gipfculo 28. Los primcros tccrapodos y los anfibios modernos 539 


CARAcrERiSTKAS de los 
ANFIBIOS MODERNOS 

1. Esqueleto fundamcnralincntc osco, 
con im numcrc> variable de vertebras; 
algunos con costillas y otros sin el las; 
notoeorda nunca persistente; sin 
exoesqueleto. 

2. Formas corporales muy variadas, 
desde un tronco alargado con eabeza, 
cuello y cola bien diFerenciados, a un 
cuerpo compacto, cleprimido, con 
cabeza y rronco fusionados, sin un 
cuello diferenciado. 

3. Normalmcnte dos pares de 
extremidades (tetrapodos), aunque 
algunos son apodos: extremidades 
anteriores de algunos inucho mas 
pequenas que las posteriores; en 
otros, todas las extremidades son 
pequenas y no funcionales; pies a 
menu do pal me ados; sin autenticas 
garras o uftas. Generalmente cuatro 
dedos en las patas anteriores, a 
veces cinco, y otras, me nos. 

i Picl lisa y liunieda, con muchas 
glandulas. algunas de las cuales 
pueden ser venenosas; celulas 
pigmentarias (cromatoforos) muy 
cornunes, con bastante variedad; sin 
escamas, ex cep to algunas escarnas 
dermicas que estan inmersas en la 
piel. 

que se denominan cecilias (Figura 28-5). 
Se encuentran en las selvas tropica les dc 
Sudainerica (su principal zona de distri- 
bucionL Africa y Sudesie Asiatico. Se 
caracterizan por su cuerpo largo y delga- 
do. algunas con pequeftas escamas en Ja 
piel. muchas vertebras, largas costillas. 
carencia de extremidades y ano terminal. 
Losojos son pequenos v muchas especies 
son totalmente ciegas en estado actulto. 
Tienen tentaculos sensoriales especiales 
en el liocico. Debido a que son casi todas 
formas liipogeas, rara vez son vistas por 
elhomhre. Su alimento se compone nor- 
malmente de lombrices y pequenos inver- 
ihrados que encuentran bajo tierra. La 
fecundadon es interna, y el macho esta 
provisto de un organo copulador extensi¬ 
ble. Los huevos normaImente se deposi- 
lanen tierra humeda ccrca del agua. Las 
larvas pueden ser acuaticas o bien la tota- 
lidad del desarrollo larvario liene lugar 
deniroclel huevo. En algunas especies. los 
huevos son guard ados cuidadosamente 
en pliegues del cuerpo durante su desa- 


5. Boca normalmcnte grande, con 
pequenos dientes en las mandlbulas 
superiores o en amhas; dos narinas 
que se abren en la portion anterior 
de la cavidad Inical. 

6. Respiration por brunquius, pulmoncs 
(no cxisten en algunas salamandras) 
y piel, bien separadamente o de 
forma combinada; en algunos. las 
brant|uias extern as de las Formas 
larvarias pueden persistir a lo largo 
de toda la vida. 

7. Circulacion con un corazon 
tricameral. dos auriculas y un 
ventriculo, y una circulacion doble 
a traves del corazon; piel 
abundantemente provista de vases 
sanguineos. 

8. Ixtotermicos. 

9. Si.stem a excretor con ri nones 
mesonefricos pares; urea como 
principal producto nitrogenado. 

10. Diez pares de nemos craneales. 

11. Sexos separados; fecundation 
principal men to interna en las 
salamandras y en las cecilias, 

funda mental me nte externa en ranas y 
sapos; predominantemente oviparos. 
algunos ovoviviparos y viviparos, 
normal me nte presen tan metamorfosis; 
huevos mesoleciticos con cubicrtas 
membranosas gelatinosas. 

rrollo. La viviparidad es tambien corrien- 
te entre las cecilias mas evolucionadas, 
cuvos embriones obtienen su alimento a I 
clevorar las paredes del oviducto mater no. 

Saiamandras: orden 
Caudados (Urodelos) 

Como el nombre sugiere. el orden Cau- 
clados (L. caudatm, con cola) comprende 
unas 360 especies de anfibios pro visit xs de 
cola: las salamandras y los tritones. Las 
salamandras se encuentran en casi todas 
las regiones templadas y tropica les del 
mundo, pero una gran canticlad y diversi- 
clad de especies aparecen en Noneameri- 
ca. tambien se encuentran salamandras en 
las areas tropicales de America Central y 
del Sur. Lis salamandras son ti pica me nte 
pequenas: la mayor paite de las salaman¬ 
dras norteamericanas tienen menos cle 15 
cm cle longitud. Algunas formas acuaticas 
son con side ruble me nte mayores. y la sala- 
mandra giganle del Japon puede superar 
el metro v medio de longitud. 


Las salamandras tienen extremidades 
dispuestas en angukxs rectos con re la cion 
al cuerpo, y las extremidades anteriores 
y posteriores son de aproximadamente 
igual tamano. En algunas formas acuati- 
cas o excavadoras son rudimentarias o 
no existen. 

Las salamandras son carntvoras, tan to 
en estado larva rio como adulto, cazando 
lombrices de tierra. artropodos y molus- 
cos pequenos. La mayor paite solamen- 
te devora presas que se encuentran en 
movimiento. Como su com id a es rica en 
proteinas, normalmente no almacenan en 
sus cuerpos grandes cantidades de grasa 
o de glucogent). Al igual que lodos los 
anfibios, son eciotermos y tienen una baja 
tasa metabolica. 

Conducta reproductora 

Algunas salamandras son totalmente 
acuaticas a lo largo de su cido vital, pero 
la mayor paite son metamorficas, con lar¬ 
vas acuaticas y adultos terrest res, que 
viven en lugares burned os, bajo piedras 
o troncos en putrefaccion. Los huevos de 
la mayorfa cle las salamandras son fecun- 
dados internamente, por lo general des¬ 
pues cle que la hem bra recoja un paque- 
le cle esperma (espermatoforo) que ha 
sido previamente depositado por el 
macho en una hoja o en una ramita 
(Eigura 28-6). Las especies acuaticas 
ponen sus huevos en grupos o en niasas 
acordonadas dcnlro del agua. IX* los hue¬ 
vos salen larvas acuaticas con branquias 
exlernas y una cola con aspecto cle alela. 
Las especies rerresires depositan los hue¬ 
vos en pequenos radmos, bajo troncos o 
pequenos tuneles excavados en la tierra 
blanda. y muchas especies se queclan 
junto a sus huevos para protegerlos (Figu¬ 
ra 28-7). Estas especies tienen desarro- 
Uo directo, y sus larvas salen cle los luie- 
vos con un aspecto pareciclo al de sus 
padres. Las salamandras americanas tie¬ 
nen, a menuclo, un estado terrestre inter- 
calado entre la larva acuatica y los adul¬ 
tos reproductores, acuaticos (Figuni 28-8). 
Sin embargo, muchas veces prescinden 
del estado terrestre «rojo», v permanecen 
completamente acuaticas. 

Respiracidn 

Las salamandras nuieslran un conjunto 
de mecanismos respiralorios sorpren- 
dentemente cliverso. Compaiten el patron 
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Hembra Macho 




Base del espermalbtoro bajo 


lt la cloaca de la hembra 

Figura-28-6 

Cortejo y transferencia de esperma en la salamandra pigmea, Desmognathus wrighti. Despues 
de juzgar la receptividad de la hembra por la presencia de un lobulo en la base de la cola, el 
macho deposita un espermatoforo en la tierra, y despues se mueve hacia adelante unos pocos 
pasos. A, La masa blanca de esperma sobre una base gelatinosa es visible cerca de la 
extremidad anterior de la hembra. El macho se mueve hacia adelante y la hembra sigue hasta 
que el espermatoforo esta bajo su vientre. B. La hembra ha recogido la masa de esperma en 
su vientre, al tiempo que el macho arquea su cola doblando a la hembra hacia arriba y, 
presumiblemente, facilitando la recuperacion de la masa de esperma. 



Figura 28-7 

Hemba de la salamandra (Desmognathus 
sp.), atendiendo a sus huevos. Muchas 
salamandras cuidan de los huevos, lo que 
incluye girarlos y protegerlos de 
infecciones por hongos y de los ataques de 
depredadores, como diversos artropodosy 
otras salamandras. 



Ciclo biologico de la salamandra moteada Notophthalmus viridescens. En muchos habitat, 
la larva acuatica se transforma por metamorfosis en un estado vivamente coloreado, el cual 
permanece sobre la tierra de 1 a 3 anos antes de transformarse en un adulto acuatico. 


general dc los anfibios, con extensas redes 
vase li lares cutaneas que realizan el inter- 
cam bio respiratorio de oxigeno y dioxide) 
de carbono. bn diversas etapas de su ciclo 
vital, las salamandras tambien pueden 
tener branquias externas, puIntones, 
ambos o ninguno de estos organos. Las 
salamandras con un estado larvario acua¬ 
tico nacen con branquias, pero las pier- 
den posterior men te si sufren metamor¬ 
fosis. Varios grupos de salamandras, 
independienres entre si, ban evoluciona- 
do como formas permanentemente acua- 
licas, cilie no sufren metamorfosis y man- 
tienen sus branciuias y su cola en forma 
de aleta a lo largo de toda su vida. Los pul- 
mones, el organo respiratorio mas extern - 
dido de los vertebrados lerrestres, estan 
presentes descle el nacirniento en las sala¬ 
mandras que los poseen, pero son aclivos 
solamente despues de la metamorfosis. 

A unci lie normal men re asociamos pul- 
ntones con organismos lerrestres y bran- 
quias con seres acuaticos, la evolucion ha 
prod lie id o en las salamandras formas 
acuaticas que respiran principalmenre por 
puimones y formas terrestres c[ue carecen 
de ellos. Los anfiumas, de la lamilia Am- 
phiumiclcw . presentan un ciclo vital com- 
pletamente acuatico. con una metamor¬ 
fosis muy reducida. Sin embargo, pierden 
sus branciuias a I I legal* al estado adulto, en 


el ciue respiran fundamentalmente por pul- 
mones. beriodicamente sacan sus narinas 
fuera del agua para tomar aire. 

Hstos ani males contrast an curiosa- 
nicnle con las salamandras de la familia 


Pletodontidos. que son completamente 
terrestres pero carecen de puimones. Hsta 
gran familia contiene mas de 220 espe- 
cies, la mayor parte de las sa lama minis 
commies en Norlcamerica (Figuras 2S-6. 
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Figura 28-9 

Salamandra colilarga Eurycea longicauda , 
un pletodontido comun. 


2S-7 y 28-9). La elect ividad de la respi¬ 
ration cutanea aumenta con la penetra¬ 
tion de una red capilar dentro de la epi¬ 
dermis. o por el adelga/amienio de la 
epidermis sobre capilares superficiales 
dermicos. Li respirat ion cutanea se com- 
plcmenta con el bombeo de a ire por la 
bora, donde los gases respiratorios se 
intercambian a lraves de las membranas 
vasculari/.atlas de la cavidad bucal (res¬ 
piration bucolaringea). Las salamandras 
•in pultnones (pletodontidos) pueden 
Itaberse originado en rapitlos arroyos, en 
los que la flotation que proporcionan los 
pulmones hubiese side una desventaja y 
donde el agua esta tan Iria y tan oxige 
nada que la respiration cutanea resulta 
suticiente para vivir. Algunos pletodbnti- 
dos tienen Ian as acuaticas cuyas bran¬ 
quias se pierden en la metamorfosis 
Otros retienen permanentemente la forma 
larvaria con bninquias. Muchos otros son 
vompletamente terrestres, y se distinguen 
por el liedto de ser los linicos vertebra - 
dos sin pulmones ni branquias. I s curio 
so (|ue el unico linaje de salamandras 
complelamente terrestre haya evolucio- 
nado en un grupo t|ue carece totalmen- 
te de pulmones. 

Pedomorfosis 

Una tentlencia lilogenelica persistente 
que se ohserva en la evolution de las sa¬ 
lamandras es la retention en estado adul- 
to de caracteres que aparetian solamen 
le en las etapas juveniles de sus 
anlecesotvs. En consecuencia, cieilos ras 
jios morldlogicos de los ancestros adul- 



Ajolote 

{Ambystoma mexicanum) 

Figura 28-10 


Pedomorfosis en las salamandras A. Las 
especies de Necturus son formas 
acuaticas de branquias permanentes 
(penenuibranquiadas) B. Un ajolote 
(Ambystoma tigrinum) puede permanecer 
siempre con branquias o, si su charca se 
seca, metamorfosea a una forma terrestre 
que pierde las branquias y desarrolla 
pulmones. 

tos se pierden. Esta condition se tleno- 
mina pedomorfosis (G. «forma de nino», 
ver Qtpilulo 9. p. 165). La forma mas dra- 
matica de pedomorfosis se da en aque- 
llas especies que matluran sexualmenie 
mientras todavfa mantienen sus bran¬ 
quias. habitos acuaticos y otros caracte 
res larvarios. Estas especies no meta- 
morlicas reciben el calificativo de 
perennibranquiadas. 11 genero A vein- 
ms (l : igura 28-10), que vive en el f'ondo 
tie esfanques y lagos, es un ejemplo 
extremo. Esta v muchas otras salaman¬ 
dras son perennibranquiadas obligatlas: 
nunca se ha observado en ellas meta¬ 
morfosis. 

Algunas otras especies alcanzan la 
matlurez sexual con morfologfa larva- 
ria. pero a tliferencia tie Xecturus, pue¬ 
den sufrir metamorfosis hacia formas 
terrestres en determinadas contliciones 
ambientales. In buen ejemplo es Am- 
hystomci tigrimnn y otras especies rela 
cionadas, tie Mexico v los Lstados l Initios, 
cuyos individuos son tan to perenni- 
brant|iiiados como metamorfoseaclos. Los 
individuos perennibranquiados se Hainan 
ajolotes (Figura 28-10). Su habitat tipico 
son pcquenas charcas que pueden tlesa- 
parecer por evaporacion en la estacion 
seca. Cuantlo esto ocurre, el ajolote sufre 
metamorfosis para dar una forma lerres- 


tre, perdiendo sus branquias y desarrn- 
llantlo pulmones. Entonces puede viajar 
por tierra en busca tit* nuevas charcas 
donde reprotlucirse. Luetic provocarse 
artificialmente la metamorfosis en los ajo¬ 
lotes, tratandolos con liroxina, la hormo- 
na tiroidea. Li liroxina es esencial para la 
metamorfosis. I.a hipolisis parece quetlar 
inactiva en las formas que no stiffen meta¬ 
morfosis. pur lo que no protluce la hor- 
mona lirotropina, necesaria para estimu- 
lar en el tiroitles la secretion tie liroxina 
(la funcion tiroidea en los vertebratlos se 
discute en las pp. 755-756). 

La pedomorfosis toma tliferentes for¬ 
mas en tlistintos grupos de salamandras. 
Puede afeclar a lotlo cl cuerpo o resrrin- 
girse a detemiinados organos o estructu- 
ras. Los anfiumas. mencionatlos mas arri- 
ba, pierden sus brantjttias y activan sus 
pulmones al madurar. pero retienen 
muchos caracteres generales tie la forma 
larva ria. La pedomorfosis es importanie 
incluso en ltxs terrestres plettx Ion lidos, que 
nunca pasan por un esiatlo aniatico. Pocle- 
mos ver los efectos tie la pedomorfosis. 
por ejemplo, en la forma de las manos y 
los pies del pletodontido tropical Bolito- 
glossti (f'igura 28-11) Li mode>logla ances¬ 
tral tic esta especie presentaba dedos bien 
formados. que crecmn tlestle d esbozo tie 
mano o pie durante el desarrollo. Algunas 
especies han perfectionado su capacidad 
para trepar por vegetation lisa, como los 
ban a nos. el crecimiento de los dedos y 
consiguicndo asi una extivmidad con 
aspecto de paleta. Asi. los pies y manos 
pueden producir adhesion y succion para 
sujelar al animal sobre superficies lisas y 
verticales. lo que constiiuye una impor- 
tante mejora adaptativa. 

Ranas y sapos: ordi.n 
Anuros (Salii:ntia) 

Las mas tie 3450 especies de ranas y 
sapos que constiiuyen el ortlen de los 
Anuros (G. sin + ourti. cola) son para 
la mayor parte de la gente los anfihios 
mas familiares. Los anuros son un grupo 
antiguo. contxido desde el Jurlsico, hace 
150 millones tie anos. Las ranas y los 
sapos txupan una gran varietlad de habi¬ 
tat. Mi reproduction acualica y su piel 
permeable al agua les impitlc alejarse, sin 
embargo, de esta. y su ectoiermia los 
excluye de las areas polares y subarticas. 
El nt>mbre tlel orden Anuros se refit-re a 
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Figura 28-11 

Estructura de las patas de tres especies diferentes del genero de salamandras 
Bolitoglossa, un pletodontido tropical. El hueso aparece de color rojo y el cartilago azul. Las 
especies con los dedos mas desarrollados y osificados (A, C) viven fundamentalmente en 
el suelo del bosque. La especie con la pata en forma de paleta, producida por un 
crecimiento restringido de los dedos (B), trepa por hojas y tallos lisos utilizando la superficie 
plantar de la pata para producir succidn o adhesion. La pata en paleta evoluciond por 
pedomorfosis; se interrumpid evolutivamente el desarrollo de la extremidad para impedir la 
completa formacion de los dedos. 


una caracteristica obvia del grupo, la 
ausencia de cola en los adultos. Aunque 
todos pasan a traves de un estado larva- 
rio con cola durante su desarrollo, sola- 
menle las especies del genero Astapbus 
tienen cola en estado adulto. Las ranas y 
sapos estan aliamente especializados para 
un lipo de locoinocidn a saltos, como 
sugiere el nombre alternative de Salicn- 
tia que se ha dado al orden y que signi- 
fica saltos. 

Ademas de esto. los anuros se clife- 
rencian de los caudados por el aspecto y 
el modo de vida de sus larvas. De los hue- 
vos de la mayoria de las ranas salen rena- 
cuajos, carentes de patas y provistos de 
larga cola, con aletas. branquias externas 
e internas, sin patas, Ixxa especializada 
para la fitofagin (las larvas de salamandra, 
en contraste. son camtV'oras). y poseen una 
ana tom ia interna muy especializada. Su 
aspecto y modo de actual* son muy dife¬ 
rentes a los de las ranas adultas. Li meta- 
morfosis del renacuajo en rana adulta es. 
por lanto. una transformation muy radical. 
Li pedomorfosis nunca aparece en ranas 
y sapos, como lo hace en salamandras. 


Ademas de su impnrtancia hiomedica y en 
la ensyrianza. las ranas lian alrastecido 
Iradicionnlmentc el epicureo mercado tie 
anca.s. l.a estrella del mercado es la rana 
tono, con una demanda tan fuene en 
Huropa (especialmente en Francia? y en 
los Estados Unitlos (las caplums 
imintliales cstiniadas son de unos 200 
millonc.s de ranas amiales. unas 10 000 
lonelatLisi <jue sus poblacioncs hail 
di.sminimlo drastkamente como resultado 
de la explotacion execsiva y tie la 
deseeacion y coma minacion de los 
humedales. La mayoria son ranas asj:\ticas, 
importadas tie la India y Bangladesh. 
Solamente en esto ultimo pals se captunm 
unas 80 millonc.s eatla ano en los 
arrozales. Al eliminar del ecosiStcma a 
tantas ranas que se alimentan tie insectos, 
la produecion tie ano/ se ve amcnazadn 
por el ereeimiento incontrolado tie las 
|x>bIaciones de insectos. En los Esiatlos 
I riidos, los intentos tie criarlas en gmnjas 
no han tenido exiio, emre otms razones 
porque las ranas torn son ferexes 
maquinas devorador.is que prelieren 
insectos, cangrejos y otms ranas, y 
norma linen tc acepian solo presas vivas. 



Figura 28-12 

Dos ranas comunes norteamericanas. 

A. Rana toro, Rana catesbeiana , la mayor 
rana de Norteamdrica y la de ancas m£s 
solicitadas en el mercado (familia 
Ranidae) B Rana de San Antonio, Hyla 
cinerea , un habitante comun de los 
pantanos del sudeste de los Estados 
Unidos (familia Hylidae). Ndtense los 
discos adhesivos en los pies. 


Las ranas y sapos sc dividen en 21 
familias. Lis mejor cone xi das de las fami- 
lias de ranas en Norteamerica son las de 
los Uanidos, a la que pcrlcnecen nuestras 
ranas mas comunes (Figura 28-12A) y la 
de los Hflidos, las ranas arix>ricolas (Eigu- 
ra 28-1213). Los verdaderos sapos. que 
pcrtenecen a la familia Buf6nidos, lienen 
patas cortas, cuerpos rechonchos y pie- 
les gruesas. normalmente recubiertas de 
verrugas prominentes (Figura 28-13). Sin 
embargo, el termino sapo se utili/.a de 
fomia algo vaga para referirse a los repre- 
sentantes terrestres de otra sent* de fami¬ 
lias parecidas. 

Kl anuro mas grande es la rana del 
oesie africano. Con ran a goliath, que lie¬ 
nen mas de 30 cm de longitud desde el 
extremo del hocico liasra el ano (Figura 
28-Li). Fste gigante come animales del 
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Figura 28-13 

Sapo americano Bufo americanus (familia 
Bufonidae). Este anfibio tan familiar, 
aunque nocturno, se alimenta de gran 
numero de insectos perjudiciales asi 
comode caracoles y lombrices. Su piel 
verrugosa contiene numerosas glandulas 
deveneno que producen un fluido 
lechoso sorprendentemente ponzonoso, 
toque proporciona al animal una 
excelente proteccion ante posibles 
predadores. 

tamafto do patos y ratas. La rana mas 
pequena de la que PL* nemos noticia cs /*?y- 
llophryne diclactila. que con su aproxi- 
madamente 1 cm de longitud es el tetra- 
podo mas pequcho cjue se conoce. Lsta 
iliminuia rana, que puede ser cubierta con 
una moneda de 10 centavos, se encuen- 
ira en la selva brasilena. La mayor rana 
americana es la rana toro, Rana cates- 
heianai Figura 28-12A), que alcanza una 
longitud de cabeza y cuerpo de 20 cm. 

Habitat y distribuci6n 

Prohablemente, las ranas mas conocidas 
scan las aproximadamente 260 especies 
del genero Rana (G. rana), que se 
imuentran por todas las regiones tern- 
pladas y tropicales del mundo, con 
excepcion de Nueva Zelancla, las islas 
ocean icas y Sudamerica meridional. Se 
encuentran normalmente cerca del agua, 
aunque ulgunas, como la rana paid a, 
Kuna sylvat ica. pasan la mayor parte de 
mi (tempo en los humedos suelos fores- 
tales. La rana parda posiblemente vuelve 
a las charcas solo para reproducirse a 
principios de primavera. Las ranas de 
mayor lama no, como la rana toro, Rana 
cutesbcicnia, y La verde Rana clam items. 
casi siempre se encuentran clentro o cerca 



Figura 28-14 

Conraua (Gigantorana) goliath (familia 
Ranidae) del Africa Occidental, la mayor 
rana del mundo. Este ejemplar peso 3,3 kg. 
Cortesia del Museo Americano de Historia 
Natural. 


de aguas permanentes o en regiones pan- 
tanosas. La rana Icopardo. Ranapipiens, 
tiene una variedad de habitat mas amplia 
y, con todas sus subespecies y formas, es 
la mas ampliamente distribuida de todas 
las ranas noneamericanas. Esta es la espc- 
cie mas corrientemente iitilizatla en los 
laboratorios de biologia y para la inves¬ 
tigation electro] isiologica clasica. Casi 
rodos los estados de Noiteamerica lienen 
una forma tipica de esta rana. aunque en 
las partes mas occidentales de la costa 
del Padfico es rara. Tambien se extiende 
por el Canada septentrional v alcanza por 
el sur hasta el istmo de Panama. 

Dentro del area de distribution de 
cualquier especie de rana, Los animales 
puetlen verse rcstringidos a determinadas 
localidatles (por ejemplo. cieiios riachue- 
los o charcas), o puetlen ser escasos, fal- 
lanclo por completo en lugares con con- 
tliciones de vida itlenticas a otras en dontle 
son a bund antes. Rana palusfris es espe- 
dalmente significativa en este senticlo, por¬ 
cine solo es abundant? en localidatles muy 
concretas. Lstudios recientes ban tiemos- 
tratlo que muchas poblaciones de ranas 
tie todo ti mundo pueden sufrir tlescen- 
sos en su numero y adoptar disiribucio- 
nes mas a is la das tie lo habitual Las cau- 
sas tie este fenomeno son clesconocidas. 


La mayor pane tie las ranas de mayor 
tamafto son de hflbitos solitaries, excep- 
to durante la estacibn tie cria. epoca esta 
en (|ue son muy ruidosas, especialmente 
los machos. Normalmente cada macho 
tom a posesibn de una zona particular, 
tlontle puede permanecer durante boras 
o incluso dias. rratando de atraer a una 
hembra. En algunos momenios, las ranas 
esbln silenciosas y su presencia no es 
detectada hasta que son molesladas. 
Cuanclo entran en el agua, se zambullen 
rapidamente para alcanzar el fondo de la 
charca en tlontle remueven una nube de 
agua fangosa. Al nadar, mantienen las 
extremiclades anteriores cerca del cuerpo 
y patean hacia atras con las patas poste- 
riores, cuyos pies tienen detlos pal- 
meados. Cuanclo llegan a la superficie 
para respirar, solo quedan expuestas la 
cabeza y partes anteriores y, como nor¬ 
malmente suelen utilizar como proteccion 
la vegetation, son tlificiles de localizar. 


A’ual es la razon del dcclive iminclial, 
ampliamente constatado, de las 
poblaciones de anfibios. especia lmente de 
ranas? Hay pi uehas desconcerrantes de 
que mientras las poblaciones de anfibios 
decaen en eiertas regiones del globo. en 
otros sobreviven bastante bien. No hay 
una unica explicacibn aplicable a toclos 
los casos cle descenso poblacional. En 
algunos casos. los cambios son 
simplemciue flucluaciones aleatorias 
producidas por seqiiias recurrcntes u otros 
fenomenos naturales. Sin embargo, hay 
otros factores ambientalcs implieados: 
destruction o alteration del habitat: 
aumento de contaminantes ambientales 
como lluvia Jidda, fungiciclas. herbicidas. 
produtlos quimicos inclustriales: 
enfermedadcs e introduction de 
depredaclores y competidores no nativos. 
Se ha demostrado recientemente que la 
disminucion de la capa de ozono en la 
estratosfera y ti eonsiguicnie incremento 
tie radiation ultraviolela que llega a la 
superlicie terrestre produce graves 
pertlidas en los embriones en desanollo 
tie dos especies de ranas del oeste 
americano. Los huevos de ranas y sapos, 
al queclar en la superfine de las cliarcas y 
estanques, son especia lmente sensihles a 
la action da Aina tie la radiat ion 
ultravioleta sobre el ON A celular. Asi. hay 
una o mas eausas para ex pi it a r ciertos 
dedives poblaeionales; en otros casos las 
r.izones no son tan obvias. 




544 Parce III. Diversidad de la vida animal 


La mayoria de las ranas pasa los 
meses de invierno en los fangos blandas 
de los fond os de charcas y cursos de 
agua. Naturalmente, su actividad vital se 
encuentra disminuida durante el perioclo 
de hibernaci6n, y la mayor parte de la 
energia que necesitan la obtienen del glu- 
cogeno y de la grasa almacenada en sus 
cuerpos durante la primavera y el vera- 
no. Las ranas mSs terrestres, conio las 
arboilcolas, se entierran en el humus del 
suclo forestal durante el invierno. Tole- 
ran bajas temperaturas y. de hecho, pue- 
den sobrevivir period os prolongados de 
congelation de hasta el 65 % del agua 
corporal. Tales ranas, tolerantes a la con¬ 
gelation, se preparan para el invierno 
acumulando glucosa y gliterol en sus flui- 
dos torporales, que protege a los tejidas 
de los efectos normalmente daninos de 
la formation de trislales de hielo. 


Mientras que los anfibios nativos 
americano.s continiian desapareciendo a 
inedida que se van desecando las zonas 
humedas, una ran a exotica introducida 
en el sur de California ha encontrade un 
ciima a su gusto, lai rana de unas 
africana, Xenopits laevis (Figura 28-15), es 
una rana voraz, agresiva y principal mente 
acuatica que esta desplazando 
rapidamente a las ranas nativas y a los 
peces de varias zonas acuaiicas, al 
tiempo que se esta dispersando muy 
rapidamente. La especie fue introducida 
en Nortcamcrica en los anos 40, cuando 
fue utilizada profusarnenle en las pniebas 
de diagnostico del embarazo. Cuando 
aparecieron pruebas mas eficaces en los 
anos 60. algunos hospitales simplemente 
tiraron las ranas sobrantes a las charcas 
cercanas, conviitiendose en plaga casi 
indestructible. Como ocurre a menudo 
con la introduction de espccies aloe ton as 
en la namraleza, las buenas intenciones 
pueden dar lugar a graves problemas. 


Las ranas adultas tienen numerosos 
encmigos, tales tomo serpientes, aves 
acu&ticas, cortugas, mapaches y el horn- 
bre mismo; muy pocos renatuajos sobre- 
viven hasta llegar a la madurez. Aunque 
normalmente tareten de clefensas, en las 
zonas tropicales y subtropitales nuithas 
ranas y sapos son agresivos, saltando y 
mordiendo a sus depredadores. Algunas 
se defienden fingiendo estar muertas. La 
mayoria de los anuros pueden hinchar 



Figura 28-15 

Rana africana de ufias, Xenopus laevis. Las unas, un caracter inusual en ranas, se 
encuentran en las patas traseras. Esta rana se ha introducido en California, donde se ha 
convertido en una seria plaga. 


de aire los pulmones, de manera que 
resultan dificiles de tragar. Si se las moles- 
la en las orillas de un arroyo o de una 
tharca, las ranas normalmente permane- 
cen quietas: cuando se sienten descu- 
biertas salcan. pero no siempre al agua. 
donde puede haber enemigos esperan- 
dolas, sino a la vegetation que Crete en 
las orillas de la tharca. Cuando se tienen 
en la mano, las ranas pueden dejar de 
luchar durante un momento para cles- 
concertar a su depredador y de repente 
saltar de forma violenta, al tiempo que 
expulsan su orina. Su mejor proteccion 
es su capacidacl para saltar y el uso de 
glandulas venenosas. Las ranas tore en 
cautividad no dudan en morder a sus ver- 
clugos y son capaces de inlligir doloro- 
sos mordiscos. 

Tegumento y coloracion 

La piel de la rana es fina y humeda, v se 
encuentra laxamente sujeta al cuerpo tan 
solo en linos determinados punlos. His¬ 
tologies mente, la piel esta formada por 
dos capas: una epidermis externa estra- 
tificada y una dermis interna esponjosa 
(Figura 28-16). La capa externa de celu- 
las epidermicas (que es renovacla perio- 
dicamente, cuando un sapo o una rana 
mudan) tontiene deposilos de querati- 
na. una proteina fibrosa y resistente que 


Glandula de veneno 
Cromatoforo 


Epidermis. 


Dermis - 


Musculo - 

Figura 28-16 

Corte de piel de rana. 

es, en cierta medida. una protection con* 
tra el desgaste y la perdida de agua de la 
piel. Los anfibios mas terrestres, tomo los 
sapos. tienen acumulos particularmente 
gruesos de queratina; pero la queratina 
de los anfibios es blanda. a diferencia de 
la queratina dura que forma las escamas, 
garras, piumas, cuernos y pelo de los 
amniotas. 

La tapa interna de la epidermis da ori- 
gen a dos tipos de glanclulas tegumenta- 
rias cjue trecen dentro de los tejidos der- 
micos subyacentes. Pequehas glandulas 
mucosas segregan un moco protector 
impermeable sobre la superficie de la 
piel. y las grandes glandulas serosas pro* 
ducen un veneno atuoso y blanquecino 
c|iie es altamente irritante para los poten* 
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dales depredadores. Todos los anfibios 
producen venenos en el tegumento, pero 
su efcctividad varia de una especie a otra 
ysegun los diferentes depredadores. El 
extremadamente toxico veneno de Pby- 
Hubates, un genero de pequenas ranas den- 
drolxitidiis sudamericanas. es utilizado por 
las tribus indias de Colombia para enve- 
nenar las puntas de sus flechas. Las es pe¬ 
des de la familia Dendrobatidos producer! 
secreciones cutaneas toxicas, algunas de 
lascuales se cuentan entre las mas poten- 
tes secreciones animales conocidas; a igual 
cantidad son mas ponzonosas incluso que 
los venenos de las serpientes marinas o de 
las mas venenosos aracnidos. 

FI color de la piel en la rana es pro- 
due ido por cel u las pigment arias espe- 
dficas, los cromatoforos, localizadas 
principal me nte en la dermis. Los cro¬ 
matoforos de los anfibios, como los de 
muchos pcces v reptiles, son celulas rami- 
ficadas que conlienen pigmento, el cual 
se puedc concentrar en una pequena 
area o queclar disperse) en codas las pro- 
longaciones ramificadas para controlar la 
coloracion de la piel (Figura 28-17). bn 
los anfibios aparecen tres tipos de cro¬ 
matoforos: los mils superficiales son los 
xantoforos, que presentan pigmentos 
rojos, anaranjaclos o amarillos; debajo se 
situan los iridioforos, con un pigmento 
plaleado y crista lino, y los mas prof un¬ 
dos son los melandforos, que contie- 
nen la mdanina negra o pare!a. Los iri¬ 
dioforos actiian como diminutos espejos 


que reflejan la luz a traves de los xanto¬ 
foros para producir la brill ante colora¬ 
cion, tan llamativa. de muchas ranas tro- 
picales. Quizas sorprendentemente. los 
colores verdes, tan cornunes en ranas 
norteamericanas, no son producidos por 
pigmentos verdes, sino por la interaction 
de xantoforos que contienen un pig¬ 
mento amarillo v los iridioforos subya- 
centes que, por reflexion y dispersion de 
la luz (dispersion Tyndall), producen 
color azul; la luz azul es filtrada por el 
pigmento amarillo superpuesto y da una 
apariencia verdosa. Muchas ranas pue- 
den camuflarse, acomodando su colora¬ 
cion a la del sustrato (Figura 28-18). 

Sistemas esqueletico y muscular 

En los anfibios, como en otros vertebra- 
dos, el endoesqueleto bien desarrolla- 
do, de hueso y cartilago, proporciona el 
punto de apoyo para los musculos del 
movimiento y protecci6n para las vfsce- 
ras y el sistema nervioso. Pero el movi- 
miento en lierra y la necesidad de trans- 
fonnar las aletas con forma de remos en 
patas de tetrapodos, capaces de soportar 
el peso del cuerpo, introdujo una nueva 
serie de fuerzas y problemas de palan- 
cas. Los cambios son particularmente 
notables en los anuros, cuyo sistema mus- 
culoesqueletico completo esta especiali- 
zado para el salto y la natacion, median- 
te contracciones simultaneas de los 
extensores de las patas posteriores. 


K 



Figura 28-17 

C6lulas pigmentarias (cromatotoros). A, Pigmento disperso. B, Pigmento concentrado. La 
celula pigmentaria no se contrae o expande; los efectos de color son producidos mediant© 
corrientes citoplasmaticas que transportan los granulos de pigmento por las ramificaciones 
celulares para lograr el efecto de maxima coloracion, o hacia el centro de la celula para 
conseguir el efecto de minimo color. El control sobre la dispersion o concentracidn del 
pigmento es debido principalmente al estimulo luminoso sobre los ojos, que actuan a traves 
de una hormona pituitaria. 




Figura 28-18 

Coloracion criptica de la rana gris, Hyla 
versicolor. El camuffaje es tan eficaz que la 
presencia de esta rana solamente se 
descubre de noche por su canto, resonante 
y aflautado. 


La columna vertebral de los anfibios 
adquiere una nueva funcion como sopor- 
te, del que pende el abdomen v al cual 
se fijan las patas. Dado que los anfibios 
se mueven con estas. en vez de nadar 
con contracciones seriadas de la muscu- 
latura miotomica del tronco. la columna 
vertebral ha perdido mucha de la fiexi- 
bilidad original que caracterizaba a los 
peces. vSe ha convertido en un eje rigido 
para la rransmision de fuerza desde las 
patas posteriores al cuerpo. Los anuros, 
ademas, se ban especializado en un acor- 
tamiento extreme) del cuerpo. Las ranas 
tipicas solamente tienen nueve vertebras 
ironcales y un urostilo cilindrico. que 
representa la fusion de varias vertebras 
caucbiles (coccix) (Figura 28-19). Las ceci- 
lias, que al ser apodas no ban comparti- 
do obviamente estas especializaciones de 
la locomocion tetrapoda, pueden tener 
hasta 285 vertebras. 

El craneo de la rana se encuentra tam- 
bien ampliamente modificado si lo com- 
paramos con sus antecesores vertebra- 
dos; es mucho mas ligero. de perfil mas 
deprimido y presenta menos huecos y 
menos osificacion. La parte frontal del 
craneo, donde se localizan la nariz, los 
ojos y el encefalo, esta bien desarrollada, 
mientras que la parte posterior, que con- 
tenia el aparato branquial de los peces, 
esta mucho mas reducida (Figura 28-19). 

El lnotldo de huesos y musculos de 
las extremidades es el tipico de los tetra¬ 
podos. Existen tres articulaciones princi- 
pales en cada una de ellas (cadera, rodi- 
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Figura 28-19 

Esqueleto de la rana toro, Rana catesbeiana. 


11a y talon: o bien hoinbro, codo y mune- 
ca); la mano o pie es una estructura basi- 
camente pentarracliada (pentadactila), con 
varias articuluciones en cada nno de los 
dedos (Figura 28-19). Es un sistema repe¬ 
titive, que puede derivarse, sin mayores 
problemas. de la estructura osea de la 
aleta de los ripidisrios, la cual preludiaba 
la extremidad de los anfibios; no es difi- 
cil imaginar como las presiones selecti- 
vas a lo largo de mi Hones de a A os remo- 
delaron aquella aleta ancestral en la 
extremidad de los tetrapodos. 

Los musculos de las extremidades 
derivan presumiblemente de los inuscu- 
los radiales c|ue movian las aletas de los 
peces arriba y abajo, pero la disposicion 
muscular se ha hecho tan compleja en el 
a pend ice tetrapodo que ya no es posible 
distinguir paralelismos entre esta y la 
musculatura de las aletas. A pesarde esta 
complejidad, podemos reconocer dos 
grandes grupos de musculos en cualquier 
a pen dice: un grupo anteiior y ventral que 
tint de el hacia adelante y hacia la linea 
media del cuerpo (protraccion y aduc- 
cion), y un segundo corn pie jo de mus¬ 
culos posteriores y dorsales que sirve para 
mover hacia atras el a pend ice y se pa rat¬ 
io del cuerpo (retraccion y abduccion). 

La musculatura troncal, que en los 
peces esta organizada segmentanamente 
en una serie de bandas musculares potle- 
rosas (miomeros, p. 519) para una loco- 
mocion con flexiones laterales. cjuedo 
muy modificada durante la evolucion de 
los anfibios. Los musculos dorsales (epa- 


xiales) estan dispuestos para sostener la 
cabeza v sujetarla a la columna vertebral. 
La musculatura ventral (hipaxial) esta mas 
desarroliada en los anfibios que en los 
peces, ya que aquellos deben soportar 
sus vfsceras en el a ire sin la ayutla que 
supone la f!otaci6n del cuerpo en el agua. 

Respiraci6n y vocalizaci6n 

Los anfibios utilizan tres superficies res- 
piratorias para el intercambio gaseoso: la 
piel (respiracion cutanea), la boca (res¬ 
piracion bucal) y los puIntones. Las ranas 
y los sapos muestran una mayor depen¬ 
dence de la respiracion pulmonar que 
las salamandras; sin embargo, la piel con- 
tinua siendo un importante apoite suple- 
mentario de intercambio gaseoso en los 
anuros, especialmente durante la hiber¬ 
nation. Incluso bajo condiciones norma - 
les, cuando predomina la respiracion pul¬ 
monar, la mayor parte del dioxido de 
carbono se pierde por la piel, mientras 
que la mayor parte del oxigeno se incor- 
pora a craves de los pulmones. 

Los pulmones estan regados por arte- 
rias pulmonares (derivadas del sexto par 
de arcos aorlicos) y la sangre vuelve 
direcTamente a la auricula izejuierda a Cra¬ 
ves de las venas pulmonares. Los pul- 
inones de las ranas son ovoides y elasti- 
cos, con sus superficies internas divididas 
por una red de tabiques, sulxlivididos a 
su vez en pequenas camaras aereas ter- 
minales llamadas alveolos. Esios son 
mucho mSs grandes que los de los ver- 


rebrados mas evolucionados y, por tanto, 
el pulmon de las ranas tiene una menor 
superficie relativa dispuesta para el inter* 
cambio gaseoso: la superficie respirato 
ria de la rana com An, Rana pipit 1 ns. es 
alrededor de 20 cm 2 por centimetro cubi- 
co de aire conienido. comparada con los 
300 cm 2 del hombre. El problema en la 
evolucion del pulmon no ha consistido 
en el desarrollo de una buena superficie 
vascular interna, sino el del movimiento 
del aire dentro del pulmon. Una ranaes 
un animal que respira por presion posi- 
tiva, ya que llena sus pulmones forzando 
a I aire a entrar en el los. lo que contrasta 
con el sistema de presion negativa de los 
amniotas. La secuencia de la respiracion 
de una rana y su explication estan repre- 
seniadas en la Figura 28-20. Se puede 
seguir facilmente esta secuencia en un 
sapo vivo mientras descansa: los movi* 
inientos ritmicos de la garganta y de la 
boca pueden continual' durante algun 
liempo antes de que los movimientos de 
los llancos indiquen que los pulmones se 
estan vaciando v volviendo a llenar. 

Tanto las ranas machos como las 
hern bras presentan cuerdas vocales, 
pero las de los machos estan mucho 
mejor desarrolladas. Se localizan en lu 
laringe o caja de resonancia. El sonido 
se produce al pasar aire hacia adelante y 
hacia atras de las cuerdas vocales, entre 
los pulmones y un par de grandes sacos 
(bolsas vocales) en la base de la boca. 
Esios ultimos tambien sirven como efi- 
caces camaras de resonancia en el 
macho. La principal funcion de la vozes 
atraer a la pareja. La mayor parte de las 
especies tienen cantos caractelisticos que 
las identifican. Casi todo el mundoestS 
familiarizado con los estridentes cantos 
de algunos anuros, que resultan increi- 
blemente sonoros para animales tan 
pequenos. Otro sonido familiar para los 
residentes de los Estados Unidos mas 
meridionales son las sonoras llamadas de 
las ranas toro. Las notas bajas de la rana 
vertlc se parecen al sonido de un banjo 
y las notas de una rana leopardo son lar- 
gas y guturales. En la actualiclad. la mayor 
parte de estos sonidos estan recogidos en 
discos disponibles para el publico. 


CircuUicmn 

Al igual que en los peces, la circulation 
en los anfibios es un circuito cerradode 
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Figura 28-20 

Respiration en una rana. La rana es un 
animal que respira a base de presiones 
positivas llena sus pulmones forzando aire 
dentro de ellos. A. La base de la boca se 
baja tragando aire a travbs de las narinas. 

8 Con las narinas cerradas y la glotis 
abierta, la rana fuerza aire dentro de sus 
pulmones elevando la base de la boca. 

C La cavidad bucal se ventila ritmicamente 
durante un cierto tiempo. D, Los pulmones 
sevacian mediante contracciones de la 
musculatura de la pared del cuerpo y por 
movimientos elasticos de los pulmones. 

venas y arterias que sirve a una vasta reel 
periferica de capilares. a traves del cual 
la sangre es impulsada por la aeeion de 
una sola bomlra de presion: el eorazon. 

I Los cambios principales en el circuilo 
suponen el paso de la rcspiracion bran- 
qud a la pulmonar. Al eliminar las bran- 
quias se el i mi no tambien lino de los prin- 
npales obstaculos del llujo de sangre en 
cl eircuito arterial, pero aparecieron dos 
nuevos problemas. K1 primero era pro- 

J porcionar un eircuito sangufneo a los pul 
tnones. Como hemos visto, esto se solu- 
, oono conviniendo el sexto areo aortico 
in unas arierias pulmonares que Servian 


a los pulmones, y desarrollando unas 
venas pulmonares para devolver sangre 
oxigenada al eorazon. FI segundo, y evi- 
dentemente mas dificil probtema evolu- 
tivo, f‘ue separar la nueva circulaciftn pul¬ 
monar tie la del resto del cuerpo, de tal 
manera que la sangre oxigenada de los 
pulmones fuese selectivamente enviada 
al cuerpo v la sangre venosa desoxige- 
nada. procedente del cuerpo. pudiese ser 
espedficamente enviada a los pulmones. 
En la praetica, esio supone crear una cir- 
culacion dohle cjue consist a en dos cir- 
cuilos independientes, pulmonar y siste- 
mico. l;sto qucdc> resue I to en los 
tetripodos con el desarrollo de una divi¬ 
sion del eorazon en un piano mediano. 
formando una dohle bomba, una para 
cada eircuito. Los anfihios y los reptiles 
ban realizado la separation de esie cora- 
zon en grado variable, pero es completa 
en las aves y los rnamiferos, que lienen 
un eorazon totalmentc dividido en dos 
auriculas y dos ventriculos. 

El eorazon de la rana (Figura 28-21) 
tiene dos auriculas separadas, o au*itxs, y un 
ventneulo indiviso. La sangre del cuer¬ 
po (circuilo sistemico) entra primero en 
una gran camara receptori. el seno veno- 
so, que la introduce en la auricula dere- 
cha. La auricula izquierda recihe sangre 
recien oxigenada procedente de los pul¬ 
mones. Hasta este punto (a sangre deso- 
xigenada del cuerpo y la oxigenada de 
los pulmones estan separadas. pero 
ahora ambas auriculas sc contraen casi 


simultaneamente y envian la sangre auri¬ 
cular derecha e izquierda dentro del 
tinico ventneulo. Dcberiamos enton- 
ces esperar que se produjera una com- 
pieta mez.cla de ambas circulaciones en 
esie momenlo. Lo cierto es que existen 
pruebas de que, por lo menos en algu- 
nos anfihios. la sangre permanece fun- 
dti mental men te separada, de tal manera 
que, cuando el ventneulo se contrae. la 
sangre oxigenada pulmonar es enviada 
a I circuilo sistemico, y la sangre sistemi- 
ca desoxigenada es enviada al eircuito 
pulmonar. Li valvula espiral en el cono 
arterioso (Figura 28-21) puede desem- 
penar un papel imporlante en mantencr 
una distribution selectiva. El tema es 
motivo de controversia y se ha resistido 
a un analisis complete), a pe.su r tie la apli- 
cacion de tecnicas avanzadas, ulilizando 
medios radiopacos y fotografia de alia 
ve loci dad. 

AUmenlacidny digestion 

Las ranas son carnivoras, coinn la mayor 
pane de los anfihios, y se alimentan de 
insectos, aranas, lorn hr ices, caracoles, 
ciempies o practicamente cualquicr otra 
cosa que se mueva y sea suficienlemen- 
te pequeha para poder ser engullida 
entcra. Atrapan pres as en movimienit) 
con su lengua extensible, que se ancla 
en el horde anterior de la boca y que 
tiene su extremo posterior libre. Id lx>rde 
libre de la lengua es altamente glandu- 
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Estructura del corazbn de una rana. Las flechas rojas, sangre oxigenada; las ffechas 
azuies , sangre desoxigenada. 
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lar y produce una secrecion viscosa que 
se adhierc a la presa. Cuanclo existen 
dientes sob re los premax Hares, maxila- 
res y vomeres son util i/ados para evitar 
que la presa escape, no para inorder o 
para masficar. HI tracto digestive) es rela- 
tivamente corto en los anfibios adultos, 
una caracteristica de la mayor parte de 
los carnivores, v produce gran variedad 
de enzimas para degradar proteinas. 
hidratos de carbono y grasas. 

Los estados larvarios de los anuros 
(renacuajos) suelen ser normalmerue her- 
bivoros. alimentandose de algas y otras 
materias vegetales; tienen un tracto diges¬ 
tive) relativamente largo, ya que su comi- 
da debe ser sometida a una fermentation 
prolongada antes de que se puedan absor¬ 
ber los productos utiles que coniiene. 


Sistema nervioso y organos 
sensoriales 

Las tres regiones fundamentales del ence- 
falo -encefalo anterior (telencefalo). rela- 
cionado con el olfato. encefalo medio 
(mesencefalo), relacionado con la vision, 
y encefalo posterior (rombencefalo), rela¬ 
cionado con la audicion y el equilibrio- 
han sufrido llamativos cambios en su 
desarrollo, a meditla que los vertebrados 
pasaron a tierra y mejoraron sus capaci- 
dades de perception del medio. Hn 
general, existe una cefalizacion crecien 
te con enfasis en el procesado de in for¬ 
ma cion por parte del encefalo y la 
correspondiente perdida de indepen- 
dencia de los ganglios espinales, que son 
solamente capaces de comportamientos 
reflejos estereotipados. De tod as formas, 
una rana decapitada conserva una gran 
cantidad de comportamiento coordina- 
do voluntario. Con solo la medula espi- 
nal intacta puede mantener la postura 
normal del cuerpo, y, con gran precision, 
levantar su pata para quitarse un papel 
de filtro cjue se ha quedado pegado a la 
piel y que lleve un poco de acido dilui- 
do. Incluso utilizara para este proposito 
la pata opuesta si la mas eercana ha sido 
inmovilizada de alguna manera. 

Hi encefalo anterior (Figura 28-22) 
contiene el centro olfativo, ciue desem- 
pena el impoitanie comeiido de detectar 
los olores diluidos en el aire. Hi sentido 
del olfato es, de hecho, uno de los prin- 
cipales en las ranas. HI resto del encefa¬ 
lo anterior, el cerebro, tiene poca impor- 
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Figura 28-22 

Encefalo de la rana. Vistas dorsal y ventral. 


tancia en los anfibios. Hn su lugar, las acti- 
vidades integradoras complejas tie la rana 
estan localizadas en los lobulos opticos 
del encefalo medio. HI encefalo posterior 
esta djvidido en un cerebelo anterior y 
una medula posterior. El cerebelo (Figu¬ 
ra 28-22) se ocupa del equilibrio y la 
coordination de los movimienlos, y no 
esta bien desarrollado en los anfibios. que 
permanecen cerca del suelo en todo 
momento y cjCie no son particularmente 
habiles en lo que a movimiento se refie- 
re. Hi cerebelo se desarrolla enormemente 
en los vertebrados rapidos, como son los 
mamiferos v las aves. La medula oblon- 
ga es realmente el extreme) anterior dila- 
tado de la medula espinal, a traves de la 
cual pasan tod as las neuronas sensoria- 
les, con exception de las de la vista y el 
olfato. Aqui se localizan los centros de 
los reflejos auditivos, la respiracion, la 
deglucion v el control vasomotor. 


La evolucion de una vida semiterres- 
tre para los anfibios ha requerido una 
reordcnacion de los receprores sensoria- 
les en tierra. bi Hnea lateral (sistema acus- 
tico lateral), sensible a las presumes y 
propia de los peces. unicamente persis- 
te en las larvas acuaticas de los anfibios 
y en los adultos de algunas especies 
eslrietamente acuaticas. Hste sistema. por 
supuesto. no tiene mucha utilidad en tie¬ 
rra, ya que ha sido disehado para derec- 
tar y loealizar objetos en el agua grades 
a ondas de presion reflejadas. Hn vcz de 
ello. la tarea de dcteccion de sonidos 
aercos recae en el oklo. 

HI oklo de una rana, comparado con 
el de los amnioias, es una estruetlira pri- 
mitiva: un oklo medio, cerrado externa- 
mente por una gran inembrana tini- 
panic a y que contiene un osiculo 
(columela), cjue transmite las vibraciones 
al oklo interno (Figura 28-23). Hste con¬ 
tiene el utriculo, del que surgen los 
canales semicirculares, y un saculoion 
un diverticulo, la lagena. La lagcna se 
encuentra pareialmente cubierta por una 
inembrana tectorial, cuya estructura no 
es muy diferente de la coclea. mas avan- 
zada, de los mamiferos, Hn la mayor parte 
de las ranas, esta estructura es sensible a 
sonidos de baja freeuencia. nunca supe- 
riores a los 4000 Hz (cidos por segundo); 
en la rana loro la respuesta principal 
de frecuencias se localiza entre 100 y 
200 1 Iz. y se ajusta perfectamente a la lla¬ 
ma da del macho. 

La vision es el sentido dominanteen 
la mayor parte de los anfibios (las ceci- 
lias, en su mayor parte degas, son la 
excepcion patenle). Se requieren varias 
modificaciones para adaptar el ojo de un 
pez al funcionamiento en tierra fimie. Lis 
gHindulas lacrimales y los pfupados evo- 
lucionaron para mantener el ojo hume- 
do, limpio de polvo y protegerlo de heri- 
das. Como la cornea queda expuesla al 
aire. se convierte en una importante 
superficie refractora, que dispensa al cris¬ 
ta lino de parte de su tarea de refraccion 
de rayos luminicos y de enfoque de las 
im agents sobre la retina. Al igual cjue 
ocurre en los peces, la acomodacion (el 
enfoque de objetos cercanos o distaniesl 
se realiza con movimientos del cristalino. 
Pero, a diferencia de los ojos de la mayor 
paite de los peces. el ojo de los anfibios 
en position de descan so esta ajustado 
para objetos distantes, y se mueve hacia 
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Figura 28-23 

Seccion de la cabeza de una rana, que muestra la estructura del oido. Las vibraciones 
sonoras se transmiten desde el timpano hasta el oido interno por medio de la columela. La 
trompa de Eustaquio permite el equilibrio de presion entre la cavidad timpanica y la faringe. 


adelante cuando debt* enfocar objetos 
cercanos. 

■Mnnrannonmes 

Mantener una imagen nit i da sob re la 
retina para I os objetos que se acercan o 
sealejan requiere acomodacion. Esto se 
realiza de diversus maneras en distintos 
vertebrados. El ojo de los peces oseos y 
tie las lampreas esta ajustado para la 
vision de ccrca: para enfocar objetos a 
disiancia la lente debe mo verse ha da 
anas. En los anfibios, los tilxirones y las 
culcbras, el ojo relajado esta enlbcado 
hacia los objetos distances, y la lente se 
muevc hacia culelcmte para enfocar 
sobre los objetos cercanos. En las aves, 
los mamifcros y los reptiles, excepto las 
culehras, la lente se acomoda cambiando 
su cun’citura, en lugar de moverse hacia 
adelante o hacia atras. El ojo en reposo 
en estas formas se ajusta para la vision a 
disiancia, y aumenta la curvatura de la 
lente para enfocar v sobre objetos 
cercanos; esto es, la lente se aplasta Co 
en algunos casos, se relaja) pant adquirir 
una forma mas reclonda. 

La retina contiene conos y basto- 
nes; los primeros dotan a las ranas de 
vision en color. El iris (leva musculos cir- 
culares v radiales bien desairollados, por 
io que puede contraerse o expandirse 
rapidamente, abriertdo de este moclo la 
pupila para ajusiarla a iluminacion cam- 


biante. El parpado superior del ojo es fijo, 
pero el inferior esta plegado como una 
membrana nictitante transparence, 
capaz de clesplazarse sobre la superficie 
ocular (Figura 28-24). En conjunlo, ranas 
y sapos tienen una buena visi6n, algo 
importance para animates que dependen 
de una huida rapida para evitar a sus 
numeroses depredadores, y de movi- 
mientos precisos para capturar rapida¬ 
mente presas moviles. 

Otros receptores sensoriales induyen 
receptores tactilcs y quunicos en la piel, 


papilas gustativas en la lengua y el pala- 
dar y un epitelio olfatorio bien desarro- 
llado que tapiza la cavidad nasal. 

Reproduction 

Debido a que las ranas y los sapos son 
ectotermicos, se reproducer alimentan 
y crecen solo durante las epocas mas cali- 
das del ano. Uno de los primeros impul- 
sos despues del periodo de aletarga- 
mienro es la cria. En primavera. los 
machos croan para llamar a sus hembras. 
Cuando sus buevos ban madurado, las 
hembras entran en el agua y son agarra- 
das por los machos en tin proceso que 
se denomina amplexo (Figura 28-25). A 
medida que la hem bra va poniendo los 
buevos, el macho descarga el fluido semi¬ 
nal que contiene espermatozoides sobre 
los buevos y, de esta forma, los fecunda. 
Tras la fecundacion las capas gelatinosas 
absorben agua y se hinchan. Los huevos 
se ponen en grandes masas, muchas 
veces pegadas a la vegetacion. 

El desarrollo del huevo fecundado 
(zigoto) comienza casi inmediatamente 
(Figura 28-26). Por una serie de divisio- 
nes repetidas (segmentation), el huevo 
se convieite en una masa hueca de celu- 
las (la blastula). La blastula sufre una gas- 
trulacion y continua su diferenciacion 
hasta lbrmar un embrion con un esbozo 
caudal. Entre seis y nueve dtas, segun la 
temperatura, un renacuajo emerge de las 
paredes gelatinosas protcctoms que rode- 
aban al huevo fecundado original. 
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Figura 28-25 

Un macho de ranita verde. Hyla cinerea , se 
agarra a una hembra, mas grande, durante 
la epoca de apareamiento en un pantano 
de Carolina del Sur. El abrazo (amplexo) se 
mantiene hasta que la hembra pone los 
huevos. Como muchas ranas arboricolas, 
son capaces de cambios de color subitos y 
muy marcados; aqui, el macho, 
normalmente verde, se ha oscurecido 
durante el amplexo. 

Kn cl momento de la eclosion d rena- 
euajo tiene una cabeza y un cuerpo difc- 
renciados y una cola comprimidu. La lxx<i 
se local iza en la pore ion ventral de la 
cabeza y esta provista de mandibulas cor¬ 
neas para mordisquear la vcgetacion que 
le sirve de alimento. Por detnVs de la Ixx'a 
exisie un disco adhesive) ventral que les 
permitc sujetar.se sobre objetos. Pordelan- 
to de la boca tiene dos aberturas profun- 
das. que pasteriormente se convertiran en 


Cl-ASIFICACION DE LA CASE ANFIBIOS 

Orden Gimnofiones ((). ^ymnos, desnudos + opbioneos, serpiente) (Apodos): 
cecilias. Cuerpo anguilifornie; sin extremidades ni cinturas: algunos presentan en la 
piel escamas mesodermicas; la cola es corta o I'alta; 95-285 vertebras; pantropicales. 
ft familias, 3 i goneros. aproximadamente 160 especies. 

Orden Caudata (L. camlet!us, con cola) (llrodelos): salamandras, tritoncs. ( uerpo 
con cabeza. tronco y cola; sin escamas. normalmente dos pares de extremidades 
iguales (10-60 vertebras; predominantemente hoiarncos), 9 familias. 62 generos, 
aproximadamente 360 especies. 

Orden Anura (G. an, sin »• otira, cola) (Salientia): ranas, sapos. Cabeza y tronco 
lusionados. Sin cola; sin escamas; dos pares de extremidades; Ixxa grande; pulmones; 
6-10 verrebras. incluyendo urostilo (c<*xcix); cosmopolitas; predominantemente 
tropicales. 21 familias. 301 generos; aproximadamente 3450 especies. 


las narinas. Aparecen engrosamientos a 
ambos lados de la cabeza. que acabaran 
convirtiendose en las branquias externas. 
Finalmente habra tres pares de branejuias 
externas, que despues scran reemplaza- 
das por tres pares internos cubienos por 
una solapa cutanea (el operculo) a cada 
lado. Kn el lado derecho el operculo se 
fusiona compietamente con la pared del 
cuerpo. pero en la zona izejuierda queda 
una abeitura, el espiraculo (L sjnmculum, 
respiradero), a traves del cual el agua fluye 
despues de haber entrado por la boca y 
pasado por las branquias internas. Las 
patas posteriores aparecen primero, mien 
tras que las anteriores, durante un liem- 
po. estan enmascaradas por los pliegues 
del operculo. La cola es reabsorbida, el 
intestino se acorta y la boca sufre una 
transformadon hasta su estrucrura adulta; 
se desarrollan los pulmones y se reabsor- 


ben las branquias (Figura 28-26). La rana 
leopardo normalmente completa su meta- 
morldsis en un periodo de tres meses: la 
rana toro necesita de dos a ires anos para 
completar el prcx*eso. 

Las migracioncs de las ranas y de los 
sapos estan rdacionadas con sus habitus 
reproductores. Los machos normalmen¬ 
te vuelven a una charea o riachuelo antes 
que las hembras, que son postcriormen- 
te atraidas por sus llamadas. Algunas sala- 
mandras tambien tienen un fuerte instin- 
to de orientacion, volviendo ano tras ano 
a la misma charca pant reproducing, guia- 
das por estiniulos olfativos. Id estimulo 
inicial para la migracion parece ser atri- 
buiblc en much os casos a un ciclo esta- 
cional de las gonadas, mas cambios hor- 
monales que aumentan la sensibilidad de 
las ranas a oscilaciones de temperatura y 
de humedad. 













Capicuio 28. Los primeros retrapodos y los anfibios modcrnos 551 



Figura 28-26 

Cicio vital de una rana leopardo. 


Resumen 


Los anfibios son vertebra cl os cuadmpedos pri¬ 
mitives v ectotermicos, quo poseen una pi el 
glandular y respiradon pulmonar, branquial 
o cutanea. Son los supervivientes de una de 
las dos grancles ramas de la filogenia de los 
letrapodos: los representantes aetuales de la 
oira ram a son los a inn iotas. Los anfibios 
modemos se dividen en ires grupos evoluri- 
vos. Las cecilias (orden Gimnofiones) son un 
pequefto grupo tropical de formas alargadas 
vapodas. Las salamandras (orden Caudados) 
son anfibios con cola que ban nianlenido el 
arquetipo con cuatro patas de sus anteceso- 
res Paleozoicos. Lis ranas y sapos (orden Anu- 
ros) son el mayor grupo de anfibios aetuales 


y eslan especializados para la locomocion a 
sallos. 

La mayoria de los anfibios tienen un cicio 
vital bifasico que comienza con una larva 
acualica; esra larva sufre una metamorfosis 
para dar lugar a un adulto ferreslre que vuel- 
ve a I agua para poner los huevos. Algunas 
ranas. salamandras y cecilias ban conseguido 
un desarrollo directo c|ue omite la etapa lar¬ 
va ria acuatica, y algunas cecilias incluso pre¬ 
sent an viviparismo. Las salamandnis son uni- 
cas entre los anfibios por presentar varias 
especies perennihrunquiadas. que retienen la 
morfologia larvaria durante toda su vida, eli- 
minando por completo la fase laivaria. La con- 


dicion perennibranquiada es obligada en 
varias especies, pero en otras puede inducir- 
se la metamorfosis a un estado terrestre 
medianie la desecacion del habitat acuatico. 

Aunc]lie los anfibios ha desarrollado 
adaptaciones en la fase acuatica de su cicio, 
las correspondienles a su existencia terres- 
tre son purlieu la rmenlc notables. LI inter¬ 
cam bio respiratorio de gases se produce a 
traves de la piel en todos los anfibios. y se 
complement en muchos de el los mediante 
pulmones. Sorprcndentemente. las sala¬ 
mandras mas estrictamente terrestres care- 
cen de pulmones, mientras que otras formas 
acuaticas utilizan los pulmones como su 
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principal mccanismo respiratorio. La vida en 
la tierra tamhien requiere reforzar y rcdise- 
nar element os esqueleticos, especialmente 
las costillas, las cimuras pectoral y pelviana 
y las extremidades. La perception sensorial 
en el medio ter rest re esta favorecida por 


transformaciones derivadas de los sistemas 
auditivo y visual. 

A pesar de sus adaptaciones a la vida en 
tierra, los adultos y los huevos de lodos los 
anfibios necesilan ambientes frescos y luinie- 
dos, si no charcas, estanques o rios. Los hue¬ 


vos y la piel de los adultos no tienen una pro¬ 
tection cficaz ante condiciones de frio. calor 
o sequedad, lo que restringe en gran manera 
la radiation adaptativa de los anfibios a los 
ambientes con temperaturas moderadas y 
agua abundante. 


( l l ic_*st ionario 


1. Comparado con el habitat acuatico, el 
terrestre ofrece ventajas e 
inconvenientes para un animal de 
transition de un medio a otro. Resuma 
como estas diferencias deben haber 
intluido en la evolution initial de los 
tetrapodos. 

2. Describa los diferentes mecanismos 
respiratorios tie los anfibios. <«;Que 
paratloja plantean las anfiumas y los 
pletodontidos en relation con los 
pulmones y la vida terrestre? 

3. La evolution de la exlremidad tie los 
tetrapodos fue uno de los mayores 
avances en la historia de los vertebrudos. 
Describa la supuesta secuencia de su 
evolution. 


4. Compare los ciclos vitales de ranas y 
salamandras. <fCual tie ellos presenta 
mayor varied ad de cambios evolutivos a 
partir del citio bifasico ancestral? 

5. Explique el significado literal del 
nombre gimnofiones. ,;Que animates se 
induyen en este orden de anfibios, a 
que se parecen y dontle viven? 

6. ;Cual es el significado literal de los 
nombres de los ortlenes Caudados y 
Anuros? ,;Que rasgos distinguen a los 
miembros tie estos dos ortlenes entre si? 

7. Describa la conducta reproductora de 
una tipica salamantira de bosque. 

8. ,;Cual es la imponancia de la 
pedomorfosis en la tliversificacion 
evolutiva de las salamandras? 


9. Describa el tegumento de una rana. 

<Qu6 produce el color de la piel en las 
ran as? 

10. Describa la respiration y la circulation 
en los anfibios. 

11. Explique como el encofalo anterior, 
medio, posterior, y las estructuras 
sensoriales que conciernen a cada 
division del encefalo se ban clesarrollado 
para responder a los requerimientos 
sensoriales necesarios para la vida tic los 
anfibios en tierra. 

12. Describa brevemente la conducta 
reproductora de las ranas. ,;En (jue 
hechos importanles difieren la 
reproduction de la rana y la 
salamantira? 
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Los reptiles 

Filo Cordados 
Clase Reptiles 


Una charca en miniatura 

b* anfihios. con sus patas bien desurrolkidas, sus sislemas 
censorial v respiratorio redisenados, y las modificaeiones del 
wuelcio postcraneal para soporlar el enerpo en el a ire, hahkin 
rcilizatlo una notable conquisra de la tierra. Peru sus huevos 
nctara y sus larvas con branquias obligaban a un desarrollo 
lorcosamente acuatico. FI linaje que comprende a kxs reptiles, 
paves y los mamiferos produjo un lnievo que podia 
bamcnerse cn tierra. Kste lnievo eon eascara, quizas mas que 
Aialtpiier otra adaptation, independi/6 a los primeros reptiles 
sdamhienie acuatico al liberar el proceso del desarrollo de sus 
papas en el agua o en ambientes extremadamente humedos. 
k realklatl, estas etapas «en la charca» no se eliminaron, sino 
jue quedaron relegadas al interior de una serie de membranas 
praembrionarias que proporcionahan un soporte perfecto 
^ra el desarrollo. Una membrana, el amnios, encierra una 
iaridatl llena de liquido (la «charca») en la que (Iota el 


embrion. Otro saco membranoso, el alantoides, sirve lanto 
como superficie respiratoria como de almacen de residuos 
nilrogenados. Kodeando a ambas hay una tercera membrana. el 
corion. a traves de ki cual pueden circular libremente el 
oxigeno y el dioxido de carbono. For ultimo, y alrededor de 
lodo el conjunto, hay una cascara protectora. coridcea y porosa. 

Cortado el ultimo la/.o con la respiracion acuaiica, la 
conquista del medio terrestre por los veriebrados estaba 
asegurada. Los primitivos letrapodos del Paleozoico, que 
desarrollaron este patron reproductor, fueron los antecesores 
de un conjunto monotilelieo denominado los Amniotas, 
bautizados asi por el nombre de la mas interna de las tres 
membranas extraembrionarias, el amnios. Antes del final de la 
era paleozoica, los amniotas se habkin diversificado en 
multiples lineas que dieron lugar a todos los grupos de 
reptiles, a las aves y a los mamiferos. ■ 
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POSICION EN EL REINO ANIMAL 

ios reptiles tnodemos comprenden dos dc 
his ties linens de vertebra dos amniotas 
que se origin;) ron a panir de primitivos 
tetrapodos semejantes a an fib ios. a finales 
de la era paleozoica. Hstos dos linajes son 
los amniotas anapsidos, represeniados por 
las tortugas, y los amniotas diapsidos, que 
comprenden a lagartexs, serpientes. 
cocodrilos y luataras. Son los 
supervivienies de una enorme radiacion 
de amniotas del Mesozoico. incluidos los 
dinosanrios. la mayorla de los euales se 
extinguieron al final de este periodo. Tal y 
conio se ha definido iradicionalmente, la 
clase Reptiles resulta parafiletiea. porque 
excluye a las aves, cjuo son los 
descendientes del antecesor cornun de la 
linea didpsidu. PI lercer linajc de amniotas. 
los sinapsidos, dio lugar a los actuales 
mamiferos. 


Los miembros de la clase parafiletiea 
Reptiles (l.. repfo, arrastrarse) son los pri- 
merexs veitebrados autenticamente lerres- 
tres. Con unas 7000 especies (apro- 
ximadamenre 300 en los Estados IJnidos 
y Canada), que ocupan una gran varie- 
dad de habitat rerrestres y acuatieos, los 
reptiles son ciaramente un grupo abun- 
danLe y diverso. Sin embargo, los repti¬ 
les son record a dos mas por lo que fue- 
ron en otro tiempo cjue por lo que son 
en la actualidad. La era de los reptiles, 
que duro 170 mi Hones de ariexs, vio la 
aparicion de una gran cantidad de lina¬ 
jes reptilianos, formando un amplio con- 
junto de formas ter rest res y acualicas. 
Kntre cl los se enconlraban los dinosau- 
rios, tan to herbivoros conio carnlvorcxs, 
muebos de ramano gigantesco y de 
aspecto impresionante, cjue dominaron 
totalmente la vida en la Tierra. Despues, 
durante la exiincion masiva al final del 
Mesozoico, declinaron rapidamente. 

Hntre los pocos grupos de reptiles cjue 
sobrevivieron a la extincion del Meso-^ 
zoico se encuentran los reptiles actuales. 
Uno de e 11 os, el tuatara ( Sphcnadon ) de 
N'ueva Zelanda, es el unico supervivicn- 
te de un grupo cuyos componentes desa- 
parccieron hace 100 millones de anos. 
Sin embargo, orros, coino los lagartos y 
serpientes, se ban desarrollado desde la 
extincion mesozoica y ban dado lugar a 
grupos cliversos y abundantes. La com- 


Aportaciones biologicas 

1. El huevo amniotico con cascara. 
que evoluciono con los primeros 
amniotas del Paleozoieo, esta provislo 
de membranas extraembrionarias que 
proporcionan un completo sisicma de 
soporle vital para el embrion. Elio 
permilio a los amniotas poner los 
huevos en tierra. En algunos reptiles 
viviparos, las membranas 
extraembrionarias estan 
reestmcluradas para formar una 
placenta, que recuerda, y en cierto 
modo repite, la evolucion de la 
compleja placenta de los mamiferos en 
el linajc de los sinapsidos. 

2. Una piel fuerte, seca y altamcnte 
queratinizada. que protege contra la 
desecacion y las heridas. Lis escanias 
de los reptiles y las plumas de las aves 
surgen coino elevaciones de la 


prension de los 300 millones de anos de 
historia de los reptiles sobre la Tierra es 
complicada debido a cpie los fcnomenos 
de convergencia y paralelismo aparecen 
profusamente y a que existen grandes 
lagunas en el registro fosil. 

Origen y radiacion 

ADAPTATIVA DE 
LOS REPTILES 

Como se ha mencionaclo en el pro logo 
de este capitulo, los amniotas son un 
grupo monofiletico cjue evoluciono a 
finales del Paleozoieo. La mayoria de los 
paleontologos esta, de acuerdo en que 
los amniotas surgicron a partir de un 
grupo de tetrapodos semejantes a los 
anfibios al principio del periodo Carbo- 
nifero del Paleozoieo. A finales del Car- 
honifero, los amniotas se dividieron en 
ires linajes, El primero de el los, los 
anapsidos (G. an, sin + apsis , arco) se 
caracterizaron por un craneo sin aber- 
tura temporal detras de las orbitas, es 
clecir, cjue tras Jos ojos el craneo estaba 
completamente «techaclo» con hueso 
dermico (Figura 29-2). Este grupo esta 
representado en la actual idad solamen- 
te por las toriugas. Su morfologia es una 
extrana mezcla de rasgos primitivos y 
especializados que ha permanecido casi 
sin cambios desde que las torlugas apa- 
recieron por primera vez en el registro 


epidermis sobre una capa dermica 
nutritiva. 

3. Musculos de la mandibula mas 
grandes y potentes, que permiten un 
cierre pocleroso. Las abort liras 
lemporales en el craneo diapsido 
proporeionan el espacio para musculos 
lemporales masivos. 

i Fecundaci6n interna, en la cjue el 
esperma es introducido directamente 
en el sistema genital femenino 
mediante un organo copulndor. 

5. Adaptaciones eficaces para la 
conservaci6n de agua. conio el rinon 
metanefrico. cjue excreta residuos 
nitrogenados en forma de acido urico. 
Tales adaptacioncs permilieron a los 
reptiles (y a las aves) ocupar muchos 
habitat rerrestres. 


fosil en el Triasico, hace unos 200 millo¬ 
nes de anos. 

Id segunclo linajc, los diapsidos (G. 
cii dohle + apsis, arco), dio lugar al resto 
de los ordenes de reptiles y a las aves 
(Figura 29-1). El craneo diapsido estaba 
caracterizado por la presencia de dos 
aberturas tcmporales: un par situado en 
las mejillas y un segundo par localizado 
sobre este ultimo y separado de cl por 
un arco exseo (Figura 29-2). Aparecieron 
ires subgrupos de diapsidos. Los lepi- 
dosaurios, que comprenden a los extin- 
tos icticxsauricxs marinexs y a todexs los rep¬ 
tiles actuales, salvo lonugas y cocod rilos. 
Los arcosaurios. mas evolucionados, 
que incluyen a lexs dinosanrios y sus 
par ientes y a lexs actuales cocod rilos v 
aves. Un tercer y mas peejueno grupo, kxs 
sauropterigios, comp rend ia variexs gru¬ 
pos acuaticos extintexs, lexs mas llamaii- 
vos de ios euales eran lexs grandes pie- 
sicxsauricxs. de cuellcxs larginsimos. 

Un tercer linaje es el de los sinapsi¬ 
dos (G. syti, juntexs + apsis, arco). lexs rep¬ 
tiles mamiferoides. El craneo sinapsido 
presenta un unico par de a be it liras tem- 
poralcs siruudas en las mejillas y bor- 
deadas por un arco exseo (Figura 29-2). 
I.os sinapsidos fueron el primer grupo de 
amniotas en diversificarse, dando lugar 
primero a lexs pelicosaurios, despues a los 
terapsidexs y, por ultimo, a lexs mamiferos 
(Figura 29-1). 
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Mamiferos 
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Aves 


ANAPSIDOS 


Carbomfero Permico 

PALEOZOICO 


Triasico 


Jurasico 

MESOZOICO 


Cretacico 


Terciario hasta hoy 
CENOZOICO 


345 225 

Tiempo geologico (millones de anos atras) 


65 


Figura 29-1 

Evolucion de los amniotas. La transicion de los antecesores anfibios a los primeros amniotas se ilevo a cabo por la evolucion de un huevo 
amniotico que hizo posible la vida en la tierra, aunque este huevo podo haberse desarrollado antes de que los primeros amniotas se 
aventuraran en tierra firme. El conjunto de los amniotas, que incluye a reptiles, aves y mamiferos, evoluciono a partir de una Ifnea de formas 
pequenas, parecidas a lagartos, conocida como Captorrfnidos, que retenfa los rasgos del craneo de los anfibios. Este fue el linaje anapsido 
que condujo a las tortugas. Los primeros en separarse del grupo primitivo fueron los reptiles mamiferoides, caracterizados por un tipo de 
craneo denominado sinapsido. Los restantes amniotas, incluidas las aves y todos los reptiles en el Mesozoico, pueden haberse producido 
parcialmente por la creciente variedad de habitat ecologicos que pudieron ocupar. 
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Mamiferos 


Quelonios 

(tortugas 


Sphenodon 

(tuatara) 


Anfisbenidos 


W 

Lagartos y serpientes 




Cocodrilos 




Aves 


V 


. Escamosos: fusion de los huesos 
del hocico, caracteristicas del 
paladar, techo del craneo, 
vertebras, costillas, cintura, 
pectoral, humero. 


- Arcosaurios: presencia de una 
abertura anterior al ojo; forma 
de la orbita en triangulo 
invertido; dientes comprimidos 
lateralmente 


Lepidosaurios. caracteres del 
craneo, crecimiento oseo, 
pelvis, pies 


Abertura 

temporal - 

lateral Orbita 


Testudines: craneo de techo 
macizo, peto y espaldar derivados 
de hueso dermico y fusionado 
a parte del esqueleto axial 


Abertura 

temporal 

dorsal 


Orbita 


wif irrixut) 


Sinapsidos: craneo con un 
solo par de aberturas 
temporales 


■ Diapsidos: craneo en 
2 aberturas temporales 


Abertura 
temporal. 
lateral 


li 


Craneo sinapsido 


\ 


0 


-Clado quelonios- 
diapsidos (Sauropsidos): 
caracteres del craneo y 
extremidades 


-Amniotas: membranas 
extraembrionarias (amnios, 
corion y alantoides) 


Datos tornados de Pough. F. H , J. B. Heiser, y W. N. McFarland. Vertebrate life , 3 a ed.. Mcmillan, New York. 1989. 


Craneo diapsido 

Figura 29-2 

Cladograma de los amniotas actuales. Se dan algunos de los caracteres 
derivados compartidos (sinapomorfias) que son diagnosticos para cada uno de 
los linajes. Los craneos representan la condicion ancestral en los tres grupos. 

Los craneos de los diapsidos actuales y de los sinapsidos estan muchas veces 
muy modificados por perdida o fusion de huesos, lo que enmascara la condicion 
ancestral. Un craneo representative para los anapsidos es Nyctiphruetus, del 
Permico superior; para los diapsidos, Youngina , del Permico superior; para los 
sinapsidos, Aerosaurus , un pelicosaurio del Permico inferior. Las relaciones 
expresadas en este cladograma son provisionales y objeto de debate, 
especialmente las que existen entre las aves y los mamiferos. En contra del 
punto de vista expresado aqui, segun el cual los mamiferos son el grupo externo, 
algunos autores defienden una relacidn de aves y mamiferos como grupos 
hermanos, para lo que se basan en diversas pruebas musculares y fisiologicas 
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Cambios en ia clasificacion 

TRADICIONAL DE LOS REPTILES 

Con el uso, cacla vez mayor, de la meto- 
dologia cladista en zoologta y su insis- 
lencia en la disposition jerarquica de gru- 
pos monofileticos (p. 203), se ban hecho 
importantes cambios en la clasificacion 
tradicional de los reptiles. Aunque los 
reptiles comparten un antecesor cornun, 
la clase Reptiles no es considerada ya por 
los dadistas como un taxon valido. por- 
qne no es monofiletiea. Definida como 
hast a a bora, la clase Reptiles excluye al 
nesto de los amniotas (aves y mamfferos) 
que comparten un origen coniun con los 
reptiles. En consecuencia, estos son un 
grupo parafiletico porque no incluyen 
a todos los descendienles de su antece¬ 
sor comtin mas reciente. Los reptiles pue- 
den identificarse solamente como amnio¬ 
tas que no son ni aves ni mumiferos. Esto 
aparece claramente en el arbol filogcne- 
ticode los amniotas (Figura 29-1). 

L’n ejemplo de este problema es la 
ascendencia compartida de aves y coco- 
dri los. Basandose unicamente en caracte- 
resderivados compartidos, los cocodrilos 
y las aves son grupos bermanos; es dedr, 
descienden de un antecesor coniun mas 
reciente que cualquier otro que compar- 
tan con otro linaje de reptiles actuales. For 
tanto, los cocodrilos y las aves pertene- 
cen a un grupo monofiletico indepen¬ 
dence de los otros reptiles, y de acuerdo 
con las reglas del cladismo, deben ser 
a sign ad os a un cl ado que los separe del 
resto de los reptiles. Este dado esta de 
hecho reconocido: son los Arcosaurios 
(Figuras 29-1 y 29-2), un grupo que tam- 
bien incluye a los extintos dinosaurios. 
Por tanto, las aves deben ser clasificadas 
como reptiles. Los arcosaurios, mas su 
grupo hermano los lepidosaurios (tuata- 
ras. lagartos, serpientes y anfisbenidos), 
constituyen un grupo monofiletico que 
ciertos taxonomos denominan Reptiles. 
De esta forma, el termino «reptiles» se 
redefine para incluir a las aves, en con- 
traste con su uso tradicional. Sin embar¬ 
go, los taxonomos evolutivos arguyen que 
las aves representan una nueva zona 
adaptativa y un nuevo grade) de organi¬ 
zation, mientras que los cocod ri los per- 
manecen en la zona y grado generates de 
los reptiles. Segun este punto de vista, se 
reconoce la novedad morfologica y eco- 
logica que suponen las aves mediante el 


Cakacteristicas 1)E 

!A CLASE REPTILES 

1. Forma variable, compacia en algunos. 
alargada en otros; cuerpo cubicrto 
con un exoesqueleto de escamas 
corneas epiderinicas. a veces con 

el ana dido de algunas placas oseas 
derniicas: tegumento con pocas 
glandulas. 

2. Extremidadcs pares, normalmente 
con cinco dedos, y aclaptaclas para 
irepar, correr e) nadar; fa)tan en las 
.serpientes y en algunos lagarte>s. 

3. Esqueleto bien osificado; costillas c:e>n 
esternon (no existe en las serpientes) 
formando una caja o «jaula» loracica 
complera; cnineo con un condllo 
occipital 

4. Respiracion por puIntones; sin 
branquias; cloaca utilizada por 
algunos para respirar; arcos 
branqutales durante el desarrollo 
cmhrionario. 

mantenimiente) de la clasificacion tradi¬ 
cional, que silua a los cocodrilos en la 
clase Reptiles y a las aves en su clase inde¬ 
pen diente. Tales conflictos de opinion 
entre los clefensores de las dos principa¬ 
les escuelas taxonomicas (el cladismo y la 
taxonomia evolutiva) ha tenido el salu- 
dable efecto de forzar a los zoologos a 
reconsiderar sus puntos de vista sobre la 
genealogia de los amniotas, y sobre como 
las clasiRcaciones de los vertebrados debe- 
rian reflejar la genealogia y el grado de 
divergencia. Hn nuestro tratamiento, reten- 
dremos la clase Reptiles porque es aun 
una practica muy extendida, pero bace- 
mos enfasis en que esta clasificacion esta 
sujeta a importantes revisiones. 

Caracteristicas 

DE LOS REPTILES 
QUE LOS DISTINGUEN 
DE LOS ANFIBIOS 

1. Los reptiles tienen una piel dura, 
seca y escamosa que les ofrece pro- 
teccion contra la desecacion y dafios 
fisicos. La piel consta de una delgada 
epidermis, que se muda periodicamente, 
y una dermis (Figura 29-3) bien desa- 
rrollada y muebo mas gruesa. La dermis 
esta pro vista de cromatoforos, las celu- 
las portadoras de pigmentos cjue pro- 
porcionan a muchos lagartos y serpien- 


5. Corazon cricameral; cocod rilos con 
corazon tetracaineral: normalmente 
un par de arcos aorticos. 

Circulaciones pulmonar y sisi^mica 
funcionalmente independientes. 

6. Ectoterniicos; algunos lagartos y 
serpientes con termorregulacion de 
tipo elologico. 

7. RiAon metanefrico (par); acido 
urico como principal residuo 
nitrogen ado. 

8. Sistema nervioso con los lobulos 
opticos en la region dorsal del 
encefalo; 12 pares de nervios 
craneaies ademas del nervio 
terminal. 

9. Sexos separatios; fecundacion 
interna. 

10. Iluevos cubiertos con una cascara 
calcarea o coriacea; menibranas 
extraembrionarias (amnios, 
corion, saco vitelino y alantoides) 
durante la vida embrionaria: sin 
estados larvarios acuaticos. 

tes sus llamativos colores, pero es tam- 
bien la capa que, desgraciadamente para 
sus poitadores, se con vie ne en la piel de 
serpienie o de caiman tan estimada en 
marroquinena para la confeccion de Ziipa- 
texs v bolsos. Las escamas caracteristicas 
de los reptiles estan formadas principal- 
mente por queratina. Deri van funda- 
mentalmente de la epidermis y, por tanto, 
no son bomologas de las escamas de los 
peces, que son estructuras oseas y der- 
micas. En algunos reptiles, tales como los 
caimanes, las escamas permanecen a lo 
largo de toda la vida, creciendo gradual- 
mente para suplir el desgaste. En otros, 
tales como las serpientes y los lagartos, 
crecen nuevas escamas bajo las antiguas, 
cjue entonces se mud an a intervalos. Las 
tort u gas ana den nuevas capas de quera¬ 
tina bajo las viejas capas de los escudos 
a plana dos, que son tarn bien escamas 
modificadas. Las serpientes dan la vuelta 
a su vieja piel (epidermis y dermis) al 
mudarla. Los lagaitos no hacen esto y la 
camisa mudada puede quedar casi intac- 
ta o desgarrarse a jirones. 

2. El huevo con cascara (amnioti- 
co) de los reptiles contiene alimento 
y membranas protectoras que per- 
miten el desarrollo embrionario en 
tierra seca. Los reptiles ponen sus hue- 
vos sobre la tierra, en lugares protegidos. 
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Figura 29-3 

Seccion de la piel de un reptil, con las escamas epidermicas solapadas. 



Figura 29-4 

Huevo amniotico. El embribn se desarrolla dentro del amnios y esta rodeado por el liquido 
amnibtico. El alimento procede del vitelo del saco vitelino y los desechos metabolicos se 
depositan en el alantoides Conforme avanza el desarrollo, el alantoides se fusiona con el 
corion, una membrana adosada a la cara interna de la cascara del huevo; ambas 
membranas estan irrigadas por vasos sanguineos que realizan el inlercambio de oxigeno y 
dioxido de carbono a traves de la cdscara porosa. Como este huevo es un sistema cerrado 
y autosuficiente, a menudo se califica de huevo «cleidoico» (G. kleidoun, encerrado). 


Los jovenes nacen como intlividuos pul- 
monatlos mas que como larvas acuaticas. 
l4 aparicion del huevo con cascara (Figu 
ra 29-i) marca una gran separation entre 
los anfibios y los reptiles y, probable- 
mente. mas que ninguna otra adaptat ion, 
contribuyo a I tletiinar tie los anti bios y 
a I ascenso de los reptiles. 

3. I .as muiulibulas de los reptiles 
estan ciicaznicntc disenadas para apli 
car una fuer/a de trituracion sobre sus 
presas. Las numtlibulas tie los petes y dc 
los anfibios estan disenadas para cerrar 
rapitlamente la lx>ca. pero una vez que la 
presa es capturada, solo puetlen aplicar 
una ligera fuerza estatica. Los musculos tit- 


las numtlibulas dc los reptiles son mas 
anchos, mas largos y de mejor tlisposicion 
para proport ional* una ventaja mecanica. 

4. Los reptiles tienen algiin tipo de 
organo copulador que permite la ftxun- 
tlacion interna, que es un requisito obvio 
para un huevo con cascara. ya que el 
esperma tlebe alcanzar al huevo antes de 
que este sea protegido. El esperma tie los 
tesliculos pares es trttns port ado por los 
vasos defe rentes bast a el organo copula- 
tit >r, que es una evaginacion tie la pared 
tie la cloaca. El sistema femenino consta 
tie un par de ovarios y linos oviduaos. Las 
pa reties giant In lares tit* los ovitlucios segre¬ 
gate la albumina (fuente de amnioacitlos, 


mineniles y agua para el embrion) y la cas¬ 
cara para los gran ties huevos. 

5. Los reptiles tienen un sistema 
cireuhitorio mas efectivo y una pre- 
sion sanguinca mas alta que los anfi¬ 
bios. En lodos los reptiles, la auricula 
tlerecha, que recibe sangre no oxigena- 
tla del cuerpo, esta separatla de la auri¬ 
cula izquierda, que recibe sangre oxige- 
natla de los pulmones. En los cocodrilos 
existen tlos ventriculos tambien comple- 
tamente separatlos (Figura 29-5); en los 
restantes reptiles, los ventriculos esian 
separatlos solo tie forma incompleta. Los 
cocodrilos son. por tanto, los primeros 
vertebrados con un cora/on cualriparti- 
to. Incluso en los reptiles con separation 
incompleta de los ventriculos, los patro- 
nes tie llujo dentro tie! corazon evilan la 
mezcla tie sangre pulmonar (oxigenatla) 
y si stem it *a (no oxigenatla); todos los rep- 
files, por tanto, licnen tlos circulationes 
funcionalmente independientes. 

6. Los pulmones dc los reptiles 
estan mejor dcsarrollados que los de 
los anfibios. Los reptiles dependen casi 
exclusiv amente tie los pulmones para el 
inlercambio gaseoso, sup lenient* tlos por 
una respiration parcial a traves tie una 
membrana faringea en varias form gas 
acuaticas. A dilerencia tie los anfibios, 
que fuerza ft la entrada de aire en los pul¬ 
mones con los musculos tie la boca, en 
los reptiles el aire es absorbitlo dentro tie 
los pulmones por ensanchamiento de la 
cavidad pleural, que se produce por 
expansion tie la eaja toracica (lagaims y 
serpienles) o por movimienios tie las 
urganos internos (tortugas y cocotlrilos). 
La res|mirat ion cutanea, tan impoiiante en 
la mayoria tie los anfibios, ha sitlocom- 
pletamenre desechada por los reptiles. 

7. Ix)s reptiles lian desairollado efi- 
caces estrategias para evitar la perdi- 
da de agua. Aunque el rinon de los rep¬ 
tiles es un metanefros avanzado, con su 
f>rt)pit) conducto tie salitla (ureter), care- 
ce de las asas de Henle tie) metanefros 
mas perfeccionado de los mamileros. v 
por tanto es incapaz de producir una 
orina mas concenlrada tjue su propio llui- 
do corporal. En vez de ello. muchos rep¬ 
tiles tienen glandulas de la sal situadas 
cerca tie las narinas o tie los ojos (en la 
lengua en los cocodrilos marinos). que 
producen un fluitlo salino fuertemente 
hiperosmotico con respecto a los liqui- 
tlos corporales. Los residuos nitrogena- 
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Figura 29-5 

Estructura interna de un cocodrilo macho. 


dos son expulsatlos como acido urico, en 
vez de como urea o amomaco. El acido 
urico tiene una sol u bilid ad inuy baja y 
precipita facilmente, permitienclo con¬ 
serve r la valiosa agua; la orina de muchos 
reptiles es una pasta semisolida. 

8. Todos los reptiles, excepto las 
formas apodas, tienen su soporte 
corporal mejor desarrollado que los 
anflbios, y unas extremidades mas efi- 
cazmente diseriadas para desplaza- 
miento sobre tierra. A pesar de ello, la 
mayorta de los reptiles modernos cami- 
nan con sus patas dirigidas hacia fuera y 
con el vientre cerca del suelo. Sin embar¬ 
go, la mayorla de los dinosaurios (y algu- 
nos lagartos actuales) and a ban sobre 
patas erguidas por debajo del cuerpo, la 
mejor disposition para un desplaza- 
miento rapido v para soportar el peso del 
cuerpo. Muchos dinosaurios caminaban 
unicamente apoyandose sobre sus pode- 
rosas extremidades posteriores. 

9. El sistema nervioso reptiliano es 
considerablemente mas avanzado que 
el aniibio. Aunque el encefalo de los rep- 
liles es pequeno, el cerebro ha aumenta- 
do de tamano en relacion con el resto del 
encefalo. Los cocodrilos tienen la prime- 
ra coiteza cerebral verdadera (neopalio). 


Las conexiones del sistema nervioso cen¬ 
tral estan mas evolucionadas y permiten 
lipos de com porta mien to desconocidos 
en los anfibios. Con la excepcion del 
oido, los organos sensoriales estan en 
general bien desarrollados. El organo de 
Jacobson, una camara olfatoria especial 
que aparece en muchos tetrapodos, esta 
particularmente bien desarrollado en ser- 
pientes y en lagaitos. La lengua Neva los 
olores hasta este organo. 

Caracteristicas y 

MODOS DE VIDA DE LOS 
ORDENES DE REPTILES 

Reptiles anapsidos: 
subclase Anapsidos 

Orden Testudines (Quelonios): 
tortugas 

Las tortugas descienden de uno de los 
linajes anapsidos mas anriguos, proba- 
blemente relacionado con los procolofo- 
nidos de finales del Permico, pero las tor¬ 
tugas como tales no aparecen en el 
registro fosil hasta el Triasico superior, 
lrace unos 200 mi Hones de a nos. Descle 
entonces, las tortugas ban llegado hasta 


nuestros dias con muv pocos cambios en 
su morfologia primitiva. Estan cubiertas 
por una coraza que consta cle un capa- 
razon dorsal, llamado espaldar, v un 
plastron ventral (F. placa del pecho). 
Torpes como parecen ser dentro de sus 
corazas protectoras, son de tod as formas 
un grupo variado y muy prospero, c]ue 
parece haberse acomodado bien a la pre¬ 
sent'i a humana. La coraza es parte tan 
propia del animal que en el la quedan 
incluiclas las vertebras toracicas y las cos- 
til las (Figura 29-6). Esta compuesta por 
dos capas: una externa, cornea, de que- 
ratina, y otra interna, de hueso. Nuevas 
capas de queratina se van sucediendo 


Los terminos «tortuga» y «galapago» 
design an cle forma variada a di.stintos 
miembros de los quelonios aunque el 
iiso mas general a plica «tortuga» para las 
formas terrestres y reserve «galflpago» 
para los quelonios acuaticos. Mas 
confuso es el case del ingles, con tres 
terminos («iurtle», «tortoise» y «terrapin») 
para designar a estos animales, que 
adema.s se aplican de forma opuesta en 
Norteamerica y las islas britanicas. 
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bajo la vieja, a medicla que la tortuga 
crece y envejece. La mandfbula de las tor- 
tugas carece dc dientes y esta provista de 
placas corneas robustas para aprehender 
v masticar el alimento (Figura 29*7). 

Una consecuencia de vivir dentro de 
nna cubierta rigida. con las costillas fusio- 
nadas, es que las tortugas no pueden 
expandir su pecho para respirar, proble- 
ma que solucionaron utilizando algunos 
de los musculos abdominales y pectora- 
les a modo de «diafragma». El aire es 
impulsado al contraer los musculos de 
los flancas de las exrremidades para hacer 
mas grande la cavidad corporal. La exha¬ 
lation de aire es rambien activa y se rea- 
liza desplazando hacia atras la cintura 
pectoral dentro del caparazon para, de 
esta forma, comprimir las visceras y for- 
zar el aire fucra de los pulmones. Muchas 
toitugas acuaticas obtienen suRciente oxi- 
geno simplemente bombeando agua en 
su cavidad bucal, lo que les permite per- 
manecer sumergidas durante prolonga- 
dos periodos si se mantienen inmoviles. 
Cuando estan activas deben respirar por 
sus pulmones con mayor frecuencia. 

Hi encefalo de una tortuga, como el de 
otros reptiles, es pequeno, nunca excede 
del 1% del peso corporal. El cerebro, sin 
embargo, es mayor que el de un anfibio, 
por lo que son capaces de aprenderse los 
trucos de un laberinto casi tan r&pida- 
mente como las ratas. Las tortugas tienen 
tanto otdo medio como interno, pero su 
percepcion de sonidos es pobre. No es 
raro. por tanto, que sean practicamente 
mudas, aunque muchas tortugas emiten 
algunos sonidos como gruhidos durante 
el apareamiento (Figura 29-8). Para com- 
pensar la poca audicion, las tortugas po- 
seen un buen sentido del olfato, vision 
aguda y una percepcion de los colores tan 
buena como la de los seres humanos. 

Las tortugas son oviparas, con fecun- 
dacion interna, e incluso las formas mari¬ 
nas entierran sus huevos amnioticos en la 
tierra. Normalmente se molestan bastante 
en la construccion de los nidos, pero, una 
vez que los huevos ban sido depositados 
y cubiertos, la hembra los abandona. Una 
caracteristica curiosa de la reproduction 
de las tortugas es que en ciertas familias, 
como en todos los cocodrilos y algunos 
lagartos, la temperatura del niclo determi- 
na el sexo de las crias. Fn las tortugas, las 
bajas temperaturas durante la incubacion 
producen machos, mientras cjue, con mas 


Vertebras fusionadas 



Caparazbn 



Plastrdn 



Figura 29-6 

Esqueleto y concha de una tortuga, que muestra la fusion de vertebras y costillas con el 
caparazdn. El cuello largo y flexible permite a la tortuga recoger la cabeza dentro de la 
concha para protegerse. 



Figura 29-7 

Tortuga mordedora Chelydra serpentina , mostrando la ausencia de dientes. En su lugar, 
los extremos de la mandibula estan cubiertos por una placa cornea. 



Figura 29-8 

Tortugas de las Galapagos apareandose. El macho tiene un plastron concavo que se 
adapta al caparazon muy convexo de la hembra, lo que les confiere estabilidad durante el 
apareamiento. Los machos emiten un sonido ronco durante el apareamiento, el unico 
momento conocido en que vocalizan. 
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Figura 29-9 

Tortuga verde, Chefonia mydas. Las tortugas 
verdes son herbivoros que se alimentan de 
fanerogamas marinas y algas. Las tortugas 
marinas se distribuyen ampliamente por los 
oceanos, volviendo a tierra solo para poner 
sus huevos. Se encuentran en todos los 
mares tropicales y templados. 



Figura 29-10 

Tortuga caiman Macrocfemys temmincki del este de los Estados Unidos; permanece inmo- 
vil, con la boca abierta, atrayendo a sus presas con un saliente ondulante y rosado, pared- 
do a un gusano, de su lengua. Cualquier incauto que intente comerse el cebo se ve instan- 
taneamente capturado por las fuertes mandibulas. 


calor. nacen hembras. Todos estos repti¬ 
les dependlentes de la temperatura care- 
cen de cromosomas sexuales. 

Lis grandes tortugas marinas, a I llotar 
en un medio de mayor densidad, pueden 
alcanzar dos metros de longitud y pesar 
725 kg. Una de estas es la tortuga corid- 
cea. tambien llamada tortuga laud. La tor- 
tuga verde, llamada a si debido a la grasa 
verduzca que tiene su cuerpo. puede 
superar 360 kg, aunque la mayor parte de 
los individuos de esta espede, de in teres 
economico y altamente explotada', rara vez 
llega a alcanzar sullcientes a nos como para 
llegar a estos tamanos. Algunas grandes 
tortugas de tierra pueden pesar varios 
dentos de kilogramos, como las gigantes 
de las Galapagos, que tanto intrigaron a 
Darwin durante su visita a las islas en 
1835. bi mayor parte de las tortugas terres- 
tres son bastantes lentas; una bora de mar- 
cha rapida desplaxa a una de esta grandes 
tortugas de las Galapagos aproximada- 
inente unos 300 metros. Su bajo metabo¬ 
lls mo probablemente explica su longevi- 
dad. ya que algunas se piensa que llegan 
a sobrepasar los 150 anos. 

HI caparazon, como las armaduras 
medievales, ofrece ventajas obvias. La 
cabeza y los apendices se pueden reco- 
ger dentro de el para protegerse. Las fami- 
liares tortugas caja (Terrupene Carolina) 
tienen un plastron arliculado, formando 
dos partes moviles (|ue pueden ser pie- 


gad as contra el espaldar, tan fuertemente 
que no se puede meter ni la hoja de un 
cuchillo entie las mismas placas del capa¬ 
razon. Algunas tortugas, como las mor- 
dedoras del oeste de los Estados Unidos 
(Cb el yd ra se rpen thuo, tic non capa razo- 
nes reclucidos, de tal man era que el reti- 
rar la cabeza v las extremidades a fin de 
protegerse es totalmente imposible; pero, 
sin embargo, tienen otro tipo de defensa 
temible (Figura 29-7) como indica su 
nombre. Son total mente camivoras, devo- 
ran peces, ran as, aves acuaticas y practi- 
camente cualquier cosa que se ponga al 
a lea nee de sus poderosas mandibulas. La 
tortuga caiman atrae a los peces despis- 
tados dentro de su boca con un «cebo» 
carnoso forma do por su lengua (Figura 
29-10). Las tortugas mordedoras son total- 
mente acuSlicas y unicamente se acercan 
a la costa para poner sus huevos. 

Reptiles diApsidos: 
subclase DiApsidos 

Los reptiles diapsidos. es decir, los repti¬ 
les cuyo craneo tiene dos abeituras tem¬ 
poral es (Figura 29-2) se clasifican en tres 
lineas (superordenes; ver la Clasificacion 
de los amniotas y los reptiles actuales en 
la p. 571). Dos de ellos tienen represen- 
tantes actuales: el superorden Lepido- 
saurios, que comprcnde a lagartos, ser- 
pientes, culebrillas degas y Spbenodon; 


y el superorden Arcosaurios, represents - 
do por los cocodrilos. 

Orden Escamosos: lagartos > 
serpientes y culebrillas degas 

Los lagartos y las serpientes del orden Esca¬ 
mosos son los procluctos mas recientes de 
la evolucion de los diapsidos, y compren- 
den aproximadamente el 95% de tcxlos los 
reptiles actuales. Los lagartos aparccen en 
el registro fosil ya en el Permico, pero no 
comenzaron su radiacion adaptativa hast a 
el Cretacico, cuando los grandes dinosau- 
rios esta ban en el cenit de su existencia. 
Las .seipientes aparecieron a finales del Cre¬ 
tacico. probablemente a partir de un grupo 
de lagartos cuyos descendientes incluyen 
al monstruo de Gila y los vara nos. Dos 
a da pta clones, en particular, caractcrizun a 
toclas las seipientes: el alargamiento extre- 
mado del cuerpo. con el consecuente des- 
plazamiento y reorganizacion de los orga- 
nos internos, y la posibilidad de tragar 
presas grandes. Los anfisbenios (culebri¬ 
llas degas), que aparccen por primera vez 
en el registro fusil de principios de la era 
Cenozoica, tienen especializaciones esmic- 
turales reladonadas fundamentalmente con 
sus habitos excavadores. 

Los cr&neos diapsidos de los escamo¬ 
sos estan modificados desde la condition 
diapsida ancestral por la perdida del hueso 
dermico ventral y posterior a la abertura 
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El mundo mesozoico de los 

DINOSAURIOS 

Cuando en 1841 el anatomism ingles 
Richard Owen acuno el lermino 
dinosaurio («lagarto ierrihle») para 
deseribir a los reptiles fosiles del 
Mesozoico, solo se conodan ires generos 
de dinosaurios escasamenle eslndiados. 
Pero al sucederse rapidamenle los nucvos 
y maravillosos descubrimientos de fosiles. 
en 1887 los zoologos ya eran capaces de 
disiinguir dos grupos de dinosaurios 
basandose en las diferencias estrueturales 
de sus ciniuras pelvianas. Los Saurisquios 
(«cintura de lagarto*) Ionian una pelvis 
simple, de ires ramas, con los huesos do ia 
cadera dispuestos de forma muy parecida 
al resio de los reptiles. El ilion. ancho y 
con forma de pa la, se unia a la columna 
vertebral medianie rohustas coslillas. HI 
pubis y el isquion se extendian hacia 
abajo y hacia atras. respeciivamente. y los 
ires huesos so unian en la fosa de la 
cadera, una profunda abcrtura lateral. Los 
Ornilisquios («cinrura de ave») tenia n una 
pelvis on cierta manera mas completa. HI 
ilion y el isquion estaban dispuestos de la 
misma forma que en los saurisquios, pero 
d pubis de los ornilisquios era un hue,so 
estrecho, en forma de basteal, con 
salienies hacia dclante y hacia atras. y 
adosado al isquion. Sorprondcniemonto, 
aunque la pelvis de los ornilisc|uios era 
similar a la dc las aves, como sugiere su 
nombre. estas pertenecen al linaje de los 
saurisquios, 

Los dinosaurios y sus parientes 
actuates, las aves. son arcosaurios 
(“primeros lagartos»), un gmpo quo 
incluye a los tecodonlos (primems 
arcosaurios. resiringidos a I Triasico), los 
cocodrilos y los pterosaurios (clasificacion 
cle los amniotas. p. 571). Lai y como sc 
reconocen iradieionalmente, los 
dinosaurios son un grupo parafiletico ya 
quo no incluyen a las aves, quo son 
descendiontos del antecesor comun de los 
dinosaurios. 

Kntre las diversas radiaciones de los 
arcosaurios on cl 'IViasico surgio una estirpe 
de teaxlontos con extremiclades dirigidas 
por debajo del cuerpo. que prtxludan una 
postura erguida. Este linaje dio lugar a los 
primeros dinosaurios de finales del 


'IViasico. En / terremsatuvs. un dinosaurio 
hipodo de Argentina, se observa una de las 
caracleristicas distiniivas de los dinosaurios: 
caminaba erguido sobre patas columnares. 
en vez de con las patas extendidas hacia 
afuera. como en los antlbios y reptiles 
acli tales. Hsra clisposicion permit ia a las 
patas soportar el enormc peso del cuerpo a 
la vez quo proporcionaba una carrera 
rapida y elicaz. 

Aunque su origen es incierto, se hail 
propuesto dos grupos de dinosaurios 
saurisquios de acuerdo con las diferencias 
en su iocomocion y habitos alimentarios: 
los teropodos. carnivores y biped os, y los 
sauropodos, herbivoros y cuadmpedos 
(sauropodomorfos). ('oelof)hysis fue un 
tcropodo primitive con una forma 
corporal tipica dc todos los teropodos: 
patas traseras poderosas con rros dodos en 
cacla pie: cola larga y pesada como 
contra peso; debiles patas delanteras para 
agarrar; cuello flexible y una gran caboza 
con mandibulas armadas de diontes en 
forma tie punal. Los grandos doprcckidores 
como Allosaunts, comun durante el 
Jurasico, fueron sustituidos por ca rnivoros 
aun mayores, como Tyrannosaurus, que 
alcanzaba una longitud de 14,5 m, casi 
6 m do alzada y un peso do mas do 7200 
kg. No todos los depreciations saurisquios 
eran tan impresionantes; algunos eran 
agiles y vivaces. como Velocimptor 
(«depredador veloz*), del Cretacico 
superior. 

Los saurisquios herbivoros. o lo que es 
lo mismo, los sauropodos cuatlrupedos, 
aparecieron a finales tlel Triasico. Aunque 
los primeros sauropodos fueron 
dinosaurios de iamano pequeno o 
mediant), los del Jurasico y el Cretacico 
alcanzaron proporciones gigantescas. los 
mayores vertebrados terrestres cjue han 
existiclo nunca. lirctcbiosaums alcanzaba 
los 25 m cle longitud, y podria lutber 
pesado mas de 30 000 kg. Se han 
descubierto sauropodos incluso mas 
grandes: Snf>c j rs<4nrns media 43 m. Con 
largos cuellos y largas patas delanteras, las 
sauropodos fueron los primeros 
vertebrados adaprados para alimentar.se de 
los arboles. Alcanzaron su mayor 
divcrsidad en el Jurasico y comenzaron a 
doclinar en abundancia y variedad durante 
el Cretacico. 


El segunclo gmpo de dinosaurios, los 
Ornitisquios, fueron todos herbivoros. 
Aunque de apariencia mas variada que los 
saurisc|iiios, incluso grotesca. los 
ornilisquios estan relacionados por varios 
caracteres esqueleticos derivados que 
indican un origen comun. El inmenso 
Stegosaurus del jurasico, con placas en la 
espalda, es un cjemplo bien conocido de 
omisliquios acontzados, que constittiyeron 
dos de los cinco grupos principals de 
ornistiquios. Los pesados anquilosaurios, 
«lnnques blindados» del mundo de los 
dinosaurios. estaban incluso aun mas 
protegidos por placas oscas que los 
estegosaurios. Conforme el Jurasico dio 
paso al Cretacico, aparecieron varios 
grupos tie ornistiquios no acorazados, 
aiintjue algunos exhibian unos cuernos 
impresionantes. Hi constante incremento du 
la divcrsidad de los ornisti(|uios en el 
Cretacico se produjo a la vez que el declive 
gradual cle los sauropodos giganies t|iie 
liabian Ilorecidc) en el Juntsic’o. Thceratops 
es un representante de los dinosaurios con 
cuernos. cornunes en el Cretacico superior. 
Incluso mas rcprescniaiivos fueron los 
dinosaurios de pico de pato (hadrosaurios). 
que se cree vivieron formando grandes 
manadas. Muchos hadrosaurios reman 
craneos complejos, con crestas que 
probablemente funcionaban como cajas dc 
resonancia para producir llamadas 
particulars de cacla especie. 

I lace sesenta v cinco millones de 
anos, el ultimo tie los dinosaurios del 
Mesozoico se extinguio, dejando a las 
aves como unico linaje superviviente tie 
los arcosaurios. Hay pruebas, cacla vez 
mas con Vincentes, de que la desaparidon 
de los dinosaurios coincidio con el 
impacto en la Tierra cle un gran asteroide. 
que produjo enormes alteraciones 
ambieniales en totlo el planeta. Seguimos 
estando fascinados por las lerronficas 
criaturas, a menudo impresionantemente 
grandes, que dominaron la era Mesozoica 
durante 165 millones de anos. un periodo 
incomprensiblemenre largo. Hoy, 
inspirados por los haliazgos de fosiles y 
huellas de un mundo perdido, los 
cientificos siguen reconstruyendo el 
rompecabezas de la aparicion de los 
distintos grupos de dinosaurios, de su 
comportamiemo y de su diversidad. 
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Mandibula Abertura temporal 
superior inferior 



Figura 29-11 

Craneo diapsido cinetico de un lagarto moderno (el varano o dragon de Comodo, Varanus sp.) 
con sus articulaciones, indicadas por puntos, que permiten al morro y la mandibula superior 
moverse con respecto al resto del craneo. El cuadrado puede moverse por su extremo dorsal, y 
ventralmente, tanto con la mandibula inferior como con el pterigoide. La parte frontal de la caja 
craneana es tambien flexible, lo que permite levantar el morro. Notese que la abertura temporal 
inferior es muy grande, sin limite inferior; esta modificacion del esquema diapsido, comun en 
los lagartos modernos, proporciona espacio para la expansidn de los grandes musculos de las 
mandibulas. La abertura temporal superior se encuentra situada dorsal y medialmente con 
respecto al arco postorbital-escamoso, y no es visible en este esquema. 


temporal inferior. Esto ha permitido en la 
mayoria de los lagartos la evolution de un 
craneo con articulaciones moviles, deno- 
minado craneo cinetico. El hueso cua¬ 
drado. que en otros reptiles esta fusiona- 
do al craneo. esta articulado en su extremo 
dorsal ademas de su normal articulation 
ventral con la mandibula inferior. Ademas, 
hay articulaciones en el pa lad a r y en el 
techo del craneo que permiten la eleva- 
cion del morro (Figura 29-11). La movili- 
dad especializada del craneo facilita a los 
lagaitos la sujeeion y manipulacion de las 
presas; tambien mejora la fuerza de la 
muscularura mandibular. Hi criineo de las 
serpientes es todavia mas cinetico que el 
de los lagartos. Esta exceptional movili- 
dad craneana se considera como uno de 
los factores p rind pales en la diversifica- 
cion de lagartos y serpientes. 

Suborden Saurios: Lagartos. Los 

lagartos son un grupo extremadamente 
diversificado que incluye taxones arbo- 
reos, acuaticos, terreslres e hipogeos. 
Entre los grupos mas conocidos de este 
variado suborden se encuentran los gecos 


o salamanquesas (Figura 29-10), peque- 
ftas criatliras, fundamentalmente noctur¬ 
nes y con discos adhesivos en los dedos, 
que les permiten caminar por superficies 
verticales y por los techos de muchas 
habitaciones; las iguanas son lagartos del 
Nuevo Mundo, normal me nte de brillan- 
tes colores y con adornos en forma de 
crestas, pequenas espinas, escamas o aba- 
nicos gulares, entre las que se encuentra 
la llamativa iguana marina de las tolas 
Galapagos (Figura 29-13); los eslizones 
o cscincos con sus cuerpos alargados y 
extremidades reducidas, y los camaleo- 
nes, un grupo de lagartos arboricolas. 
principalmente de Africa y de Madagas¬ 
car. Los camaleones son curiosas criatu- 
ras ([tie capturan insectos con su lengua 
pegajosa, que puede dispamrse rapida y 
precisamente a una distancia que supera 
muchas veces la propia longitud del cuer- 
po del animal (Figura 29-14). La gran 
mayoria de los lagartos tienen cuatro patas 
y cuerpos rdativamente coitos, pero, en 
muclios. las extremidades ban degenera- 
do y algunos, como los luciones (Figura 
29-15), son animales totalmente apodos. 



Figura 29-12 

El geco tokay (Gekko gecko), del sudeste 
de Asia, tiene una verdadera voz, 
estridente y repetitiva (to-kay, to-kay), a la 
que debe su nombre. 



Figura 29-13 

Una gran iguana marina, Amblyrhynchus 
cristatus , de las Islas Galapagos, comiendo 
algas bajo el agua. Este es el unico lagarto 
marino del mundo. Tiene glandulas salinas 
especiales en las orbitas oculares y largas 
unas que le permiten agarrarse al fondo 
marino mientras se alimenta de algas, su 
dieta principal. Puede bucear hasta 
profundidades de mas de 10 metros y 
permanecer sumergida mas de 30 minutos. 

La mayoria de los lagartos presentan 
parpados moviles, mientras que los ujua 
de una serpiente estan permanentemen- 
te cubieitos con una membrana t ran spa- 
rente. Los lagartos tienen una buena 
vision durante el dia (la retina tiene abun- 
dantes conos y bastones; p. 741 para la 
discusion de la vision en color), aunque 
en un grupo, las salamanquesas noctur- 
nas, unicamente hay bastones en sus reti¬ 
nas. Casi todos los lagartos presentan un 
oklo exierno que falta en las serpientes; 
el oido interno varia en su estructura, 
pero, igual que ocurre con otros reptiles, 
la audition no desempena un papel 


















Capitulo 29. I.os reptiles 565 



Figura 29-14 

Un camaleon caza una libelula. Despues de trepar cautelosamente hasta las proximidades 
de su bianco, el camaleon se abalanza repentinamente hacia adelante, sujetandose a una 
rama con sus patas posteriores y su cola. Una fraccion de segundo mas tarde, lanza su 
pegajosa y larga lengua para atrapar la presa. Los ojos de este camaleon europeo comun 
(Chamaeleo chamaeleon) pueden girarse hacia el frente para porporcionar una vision 
binocular y una percepcion de profundidad excelente. 



Figura 29-16 

El monstruo de Gila (Hefoderma suspectum ), de las regiones deserticas del sudoeste de 
los Estados Unidos y su congenere barbudo de Mexico son los unicos lagartos venenosos 
que se conocen. Estos lagartos, de colores brillantes, considerados torpes, comen 
principalmente huevos de aves, crias de pajaros y mamiferos e insectos. A diferencia de las 
serpientes venenosas, el monstruo de Gila produce el veneno en glandulas situadas en su 
mandibula inferior. La mordedura es dolorosa para los hombres, pero raramente mortal. 


importante en la vida de la mayor parte 
de los lagartos. Las salamanquesas son la 
exception, ya que los machos emiten 
fuertes voces (para marcar sus territorios 
e impedir la aproximacion de olros 
machos), siendo razonable pensar que 
deben rener un buen sentido del oido. 
Otras especies vocean en comporta- 
mientos de ripo defensivo. 

Muchos lagartos viven en las regiones 
calidas y aridas del globo. Como su piel 
carece de glandulas. la perdida de agua 
por esta via se reduce sobremanera. Pro- 
ducen una orina semisolida con un alto 
contenido de acido urico crislalino. Esta 
cs una adaptation excelente para conser- 
var agua, y se encuentra en otros grupos 


aciimatados en habitat tambien aridos 
(aves, insectos y caracoles pulmonados), 
Algunos, tales como el monstruo de Gila 
del suroesle de los Estados Unidos, alma- 
cenan grasa en sus colas, que posterior- 
mente utilizan durante pertcxlos de sequia 
para producir energia y agua metabolica 
(Figura 29-16). El mecanismo con el que 
muchos lagartos maniienen su tempera- 
tura corpora] relativamente constante por 
termorregulacion etologica se describe en 
el Capitulo 33 (p. 668). 

Suborden Anfisbenios: culebrillas 
ciegas. Con el nombre comun cle cule- 
brillas ciegas se designa un grupo de for¬ 
mas altamente especializadas e hipogeas 



Figura 29-15 

Lagarto de cristal (Ophisaurus sp.), del 
sudeste de los Estados Unidos. Este lagarto 
apodo resulta duro y rigido al tacto, y tiene 
una cola extremadamente larga y fragil que 
se fractura rapidamente cuando el animal es 
golpeado o capturado. La mayoria de los 
ejemplares, como el de la foto, presentan 
solo una cola parcialmente regenerada que 
sustituye a la autentica cola, mucho mas 
larga, que previamente ha perdido. Los 
lagartos se distinguen fecilmente de las 
serpientes por el surco profundo que 
discurre longitudinalmente a lo largo de cada 
lado del cuerpo. Se alimentan de gusanos, 
insectos, aranas, huevos de aves y 
pequenos reptiles. 

que ni son serpientes ni son lagartos, pero 
que csian indudabiemente relacionatios 
con estos ultimos. El nombre del subor¬ 
den significa iiteralmenic «undar sobre 
umbos extremos». refiriendose a su pecu¬ 
liar capacidad de moverse, tanto para ade¬ 
lante como para atras. Tiencn cuerpos 
alargados y cilindricos de diametro casi 
uniforme y la mayor parte carece de cual- 
quier resto de extremidades externas 
(Figura 29-17). La suave piel esta dividicla 
en numerosos anillos. lo que combinado 
con la ausencia de ojos y oidos visibles, 
ambos escondidos lrajo la piel, confiere a 
los anfisbenios un aspecto de lombrices 
de tierra. La apariencia, aunque superfi¬ 
cial. es del tipo de convergencia estructu- 
ral que surge a inenuclo cuando dos gru¬ 
pos que no estan en absolute) relacionados 
ocupan habitat similares. Ix>s anfisbenios 
lienen una extensa distribution en Suda- 
merica y en Africa tropical. En los Estados 
Unidos hay una especie de Florida (Rhi- 
neum florida ), conocida con el nombre 
de “culebra de cementerio». 

Serpientes: suborden Serpentes. Las 

serpientes son totalmente apodas y care- 
cen de las cinturas pectoral y pelviana 
(esta ultima puedc persistir como un ves- 
tigio en las pitones v boas). Lis numero- 
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Figura 29-17 

Un lagarto vermiforme del suborden 
Anfisbenios. Los Anfisbenios son formas 
excavadoras con un craneo macizo, que 
usan como instrument excavador. La 
especie dibujada, Amphisbaena alba , esta 
ampliamente distribuida en Sudamdrica. 

sas vertebras de las serpientes. mas corlas 
y mas anclias que las tie otros tctrApodos, 
les permiten rapidas ondulaeiones latera- 
les a craves de la hierba o sob re terrene) 
rugoso. Las costillas aumentan la rigitlez 
de la columna vertebral al proportional* 
mas resistencia a las fuerzas laterales. La 
elevation tie las apofisis neurales propor- 
eiona mas bra/.o de palanea para que pue- 
dan actual* mimerosos musculos. 

HI craneo aliamenle cinetico y el apa- 
rato bucal de las serpientes, que les per¬ 
miten deglutir presas varias veces mayo- 
res que su propio diametro, son quizas sus 
mas caraetc listicas especializaciones Lis 
tlos partes tie la mantltbtila inferior estan 
unitlas solo por musculos y por piel, lo 
tjue les permite dislocarse baslante. Ade¬ 
nitis, muchos tie los htiesos tlti craneo 
estan tan tlebilmente ailieulados que todo 
el craneo puede llexionarse asimetrica- 



Figura 29-18 

Serpiente rata, Elaphe obsoleta obsoleta , 
tragandose una ardilla. 


mente para acomodar presas de grandes 
tamanos (Figura 29-IS). Como la serpien¬ 
te debe continual’ respirando durante el 
lento proceso tie la tleglucion. la a lx.* il li¬ 
ra traqueal (glotis) se cxtientle hacia atle- 
lante entre las dos mandibulas inferiores. 

La cornea del ojo tie las serpientes 
esta permanentemente protegida con una 
membrana transparente que. junto con 
una falta tie movilidad en el globo ocu¬ 
lar, da a las serpientes su intrigante y fria 
mi rad a, que muchas personas conside- 
ran tan terrOrifica. La mayor parte tie las 
serpientes tienen relativamente mala vista, 
con las serpientes arboncolas tie las sel¬ 
vas tropica los como exception (Figura 
29-19). Algunas serpientes arbbreas po- 
seen excelente vision binocular que les 


permite localizar sus presas entre las 
ramas, donde los rastros de olores serian 
imposibles tie seguir. 

Las serpientes carccen de oklo inter- 
no y medio. ICsto. junto con la ausencia 
tie una respuesta obvia a los sonitlos ae- 
reos, ha llevatlo a la opinion de que las 
serpientes son lotalmente sordas. Hero las 
serpientes si tienen otdos interne>s ( y estu- 
dios recientes han demostrado daramente 
tjue dentro de un margen limitatlo de 
bajas frecuencias (de 100 a 700 megaci- 
clos) la audition de las serpientes puede 
compararse favorablemente con la tie la 
mayor parte tie los lagartos. For nlra 
jxirte. son tambien baslante sensibles a 
las vibraciones transmit itlas por el suclo. 

Sin embargo, para la mayor parte de 
las serpientes son los stallidos quimicos. 
y no la vista y el oitlo. los utilizados para 
cazar a sus presas. Ademas de las areas 
oliativas normales en la nariz. que no 
estan bien desarrolladas, existed los orga- 
nos de Jacobson, un par de foselus en 
el cielo de la boca. que estan tapizados 
con un epitelio olfativo ricamente iner- 
vado. La lengua bifida, que se agita en el 
a ire. recoge las paiticulas odoriferas y las 
mete en la Ixxa: despues pasa por tletnis 
tie los 6rganos de Jacobson, o bien se 
inserta direclamente en su interior (Figu- 
ra 29-20). La information es transmitida 
a I encefaio, donde los olores seran iden- 
tificados e interpretados. 

Al igual cpie en los lagailos, el cucr- 
po tie la serpiente esta totalmente cubier- 
to con una piel resistente e impermeable. 
Las duras escamas normalmente estan 



Figura 29-19 

Serpiente loro (Leptophis ahaetulla). El delgado cuerpo de esta serpiente arboricola de 
America Central es una adaptation para deslizarse por las ramas sin que el peso la derribe. 
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Figura 29-20 

La serpiente cascabel (Crotalus horridus) saca su lengua para oler su entorno. Las particulas 
odoriferas atrapadas en la lengua son dirigidas a los organos de Jacobson, organos olfativos 
en el cielo de la boca. Observese la foseta termosensitiva entre la narina y el ojo. 


tlispuestas juntas, a veces imbricandose 
como las tejas de un tejado, con la piel 
doblada hacia dentro entre las escamas. 
La piel no es elastica, por lo que cuando 
necesita estirarse, como ocurre despucs 
de liaber deglutido una comida copiosa. 
lo hace de una manera original. Cuando 
la serpiente traga un objeto grande, los 
pliegues de piel se extienden dejando las 
escamas separadas entre si, como peque- 
nas islas dentro de la piel. 

La locomocion es un problema obvio 
para un animal apodo, pero las serpien- 
tes han descubieno varias soluciones para 
el. El patron mas tipico de movimiento 
esel llamado de ondulacion lateral (Figu¬ 
ra 29-21 A). El movimiento sigue un curso 
con forma de S, con la serpiente pro pul 
san close al ejercer fuerzas late rales con¬ 
tra las irregularidades del terreno. La ser¬ 
piente parece «lluir», ya que las on das 


moviles del cuerpo aparecen fijas en rela- 
cion con el suelo. HI movimiento ondu- 
latorio lateral es rdpido y efidente en la 
inayoiia de las circunstancias, aunque no 
siempre. El movimiento de acordeon 
(Figura 29-21B) permite a una serpiente 
mo verse dentro de un estrecho conduc- 
to, por ejemplo. al ire par por un arbol 
utilizando los canales irregulares en la 
madera. La serpiente se extiende hacia 
adelante al tiempo que dispone su cuer¬ 
po en on das con forma de S contra los 
lados del canal. Para avanzar en linea 
recta, como por ejemplo cuando esta ace- 
chando presas, las serpientes de cuerpos 
pesados ulilizan movimientos rectili- 
neos. Dos o ties puntos del cuerpo se 
apoyan en el sustrato, para soportar el 
peso del cuerpo. Las secciones entre eilos 
se levantan del suelo y se nuievcn hacia 
delante por la accion de musculos (mar- 


caclos en rojo en la Figura 29-21 C) que 
tienen origen en las costillas y se inser- 
tan en la piel del vientre. El movimiento 
reelilineo es una forma lenta pero eficaz 
de acercarse sigilosamente a la presa, 
inciuso sobre superficies sin irregulari- 
dades. El llamado movimiento de cule- 
breo de flanco es un cuarto lipo de 
movimiento ciue permite a las viboras del 
desierto moverse con sorprendente rapi- 
dez sobre superficies arenosas sueltas y 
con un mininio de conracto con el sus¬ 
trato. El crotalo avanza asi formando 
bucles ([tie se desplazan hacia adelante. 
al tiempo que su cuerpo yace con un 
Angulo de 60 grados, en relacion con la 
direction principal de desplazamicnto. 
Las serpientes de la subfamilia Crota- 
linos. dentro de la familia Viperidos, se 
Hainan a veces viboras de foseta, debi- 
clo a las fosetas terinosensitivas cjue pre- 
sentan en sus cabezas. entre las narinas 
V los ojos (F'iguras 29-20 y 29-22). Todas 
las serpientes venenosas norteamerica- 
nas mejor conocidas son viboras de fose¬ 
ta, tales como las diferentes especies de 
serpientes de cascabel y el mocasin. Las 
fosetas estan inervadas por tin gran 
paquete de terminaciones nerviosas libres 
del quinto nervio craneal. Responden a 
la energia radiance de las largas ondas del 
infrarrojo (de 5000 a 15 000 nanometros), 
y son especialmente sensitivas al calor 
emitido por los cuerpos calientes de los 
mamiferos y las aves que constituyen su 
sustento (ondas infrarrojas de aproxima- 
damente 10 000 nanometros). Ciertas 
mediciones sugieren que los organos de 
foseta pueden apreciar diferencias de 
lemperatura de tan solo 0.003 °C en una 




Movimiento en acordeon 




Movimiento rectilineo 


Figura 29-21 

Locomocibn en serpientes. A, Ondulacion lateral. B, Movimiento de acordeon. C, Movimiento rectilineo. 
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Abertura del 6rgano en foseta 



cargados de mitocondrias 

Figura 29-22 

Organo en foseta de una serpiente de 
cascabel. Se dibuja en seccibn para mostrar 
la localizacibn de una membrana profunda 
que divide a la camara en una zona interna y 
otra externa. Las terminaciones nerviosas 
sensibles al calor se concentran en dicha 
membrana. 

sujxerficic radiante. Lis vfboras tie loseta 
utilizan las losetas para seguir a las pre- 
sas de sangre caliente y para dirigir los 
ataques con gran exactitud. tanto de dfa 
co mo en comp let a oscuridad. Las boas 
constrictor y las pitones tambien tienen 
rcceptorcs termicos, pert) la anatomia es 
bast a me dife rente que la de las vfboras 
de foseta, lo que posiblemente sugiere 
una evolution intlcpcndienie. 

Todas la viboras tienen un par de 
dientes modificudos como col mil los en 
los luiesos maxi la res. que yacen en una 
vaina membranosa cuando la boca esta 
cerrada. Cuando la vibora ataca, un mus¬ 
culo especial y un sistema de palancas 
bseas levaru;i los colmilkxs cuando sc* abre 
la boca (Figura 29-23). los tlirige luicia la 
presa en el ataque y el veneno es invec- 
tado en la hcrida a traves de un canal en 
dichos coimillos. La vibora suelta su presa 
inmediaiamente dcspu&s de un morelisco 
y la si^ue liasta que esta cjueda paraliza- 
da o muere. Entonces. la serpiente traga 
la presa entera. La mordedura de una 
vibora de loseta puetle sei pdigrexsu para 
el hombre. aunque en muchas ocasiones, 
la serpiente inyecta muy poco veneno al 



Figura 29-23 

Cabeza de una serpiente de cascabel 
mostrando el aparato del veneno. La 
giandula del veneno, una glandula salival 
modificada. esta conectada al colmillo 
hueco mediante un conducto. 

morder. Aproximadamente 8000 personas 
son mordidas por viboras de loseta cada 
a no en los Kstados I nidos. v de estas 
mueren unas doce. 

Los paises tropica les y subtropicales 
son los hogares de la mayor parte de las 
cspecies de serpientes. venenosas o no. 
Incluso alii, menos de un tercio de las 
serpientes son venenosas. Las no vene¬ 
nosas matan a sus presa.s por constriction 
(Figura 29-2-1) o mordiendo y engullen- 
dolas. Su dieta tiende a estar restringida 
en muclios casos a los roedores, mien- 
tras que otras especies comen peces, 
ranas e inscctos. Algunas serpientes afri- 
canas. indias v ncotropicales son oofa- 


Las serpientes venenosas se dividen 
normalmente en cuatro grupos basadexs 
en su tipo tie coimillos: las viboras (fami- 
lia Viperitkxs) han desarrollado coimillos 
lubulares en el extremo anterior de la 
boca: el grupo incluye a las viboras de 
foseta americanas. antes mencionadas. y 
a las vflxjras verdaderas del Viejo Mundo, 
que carecen de fosetas faciales lermosen- 
sibles. Entre estas ultimas, la europca y la 
cornuda africana son las mas lamosas. 
llna segunda familia tie serpientes vene¬ 
nosas (familia Eklpklos) liene coimillos 
cortos y permanentemente erectos, de tal 
manera que el veneno puetle ser inyet* 
tado al masiicar. En esle grupo cncontra- 
mos las cobras (Figura 29-25), las mam¬ 
bas, las serpientes tie coral y los kraits de 
la India. Las muy venenosas serpientes 
marinas normalmente se incluyen en una 
tercera familia (Hitlrofitkxs). La gran fami¬ 
lia de los Colubritkxs, a la que porlenecen 
la mayor parte de las serpientes cornunes 
y no venenosas, tambien incluye por lo 
menos tlos serpientes venenosas que han 
sido responsables de algunas muertes 
humanas: el lxxjmslang de Africa y la ser¬ 
piente africana de las parras. Ambus son 
serpientes con colmilkxs situadexs en zonas 
posteriores tie la boca. que utilizan su 
veneno par.i inmovilizur a la presa al tiem- 
po que la estan engullentlo. 

La saliva tie todas las serpientes, inclu¬ 
so las inocuas, posee cualidatles toxicas 
limitatlas. y es logico que la evolucion 
haya intentado favorecer esta lentioncia 


gas. es tlet ii, devolutions tie lnievc>s. 



Figura 29-24 

Serpiente comun africana no venenosa. Boaedon fuliginosus , constrinendo un raton antes 
de engullirlo. 
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Figura 29-25 

Cobra amarilla, Naja flava, de Africa. Las 
cobras yerguen la zona anterior del cuerpo 
ydeprimen el cuello, como una llamada de 
amenaza antes de atacar. Aunque el radio 
de ataque de la cobra es reducido, todas 
las cobras son extremadamente 
venenosas por la naturaleza de su veneno. 


toxica. Los vencnos de his serpientes luin 
sido iradiciomilmente divididos en dos 
iipo< el ncurotoxico actua principal 
mcnte sobrc el sistema nervioso. afcc- 
tundo a los nemos opticos (causa cegue- 
ra) o al nervio frinico del diafragma 
(produce paralisis respiratoria). El tipo 
hcmoiitico dcstruve los globulos rojos 
y los vasos sangumeos, causando una 
cxtensa extravasacion de sangre en los 
tejidos. De hecho. la mayor parte de estos 
venenos son mezclas complejas de varias 
frucciones que atacan difcrentes organos 
de forma especifica: rara vez pueden ser 
asignados de forma categories a dial 
quiera de los tipos tradicionales. 

La roxicidad del veneno viene deter- 
minada por la dos is letal media en anima¬ 
les de laboratorio En relacion con 

esta referencia, los venenos de la serpicn- 
te tigre australiana y algunas de las mari¬ 
nas. parecen ser. gota a gota. los mas acti- 
vos de t(x.lcxs; sin embargo, algunas grandes 
serpientes son mas peligrosas. La agresiva 
cobra rev, que puede pasar de 5.5 m de 
longitud. es posiblemente la mayor v mas 
peligrosa de todas las serpientes veneno¬ 
sas, En la India, donde las serpientes estan 
en constants contacto con la poblacion, 
las 200 000 mordeduras de cobra causan 
mas de 9(KX) muertes anuales. 

La mayor parte de las serpientes son 
oviparas (L. orum, hucvo + fxirere, sacar 


Li LD*, (dosis letal media) ha sido el 
procedimiento estandar para evaluar la 
toxicuhul de los farmagos; fue 
desarrollada originalmente en los a nos 
veinte por farmacologos. f.n la practica, 
se exponen pequenas muestras de 
animales de laboratorio. habilualmenie 
raiones, a dosis cada vez mayores del 
farmaco o toxina La dosis que mala al 
50 tie los animales durante el periodo 
de prueba se Conoco como LDvi. Lor ser 
cara y re(|uerir mucho tiempo, esta 
dasica tecnica esta siendo susliiuida por 
metodos ahemaiivos que reduecn 
mucho la cifra de animales necesarios. 
Hntre eslas alternativas se encuentran las 
pmebas de citotoxicichid que evaluan la 
capacitlad de las .susianeias sometidas a 
prueba para malar telulas y las pmebas 
toxicineticas. que itmlen la interaction 
de un farmaco o toxina con un sistema 
vivo, 


adelante) y ponen sus huevos elipticos y 
coriaccos ha jo troncos en putrefaction, 
bajo rocas o en agujeros excavado.s en la 
tierra. La mayor parte de las rest antes, 
incluycndo todas las viboras de foseta 
americanas con excepcion del bushmas- 
ter, son ovovivtparas (L. ovum . huevo + 
virus, viviente + pure re. parir), dando a 
luz crias bien formadas. Muy pocas ser- 
pientes son viviparas (L. virus , viviente 





+ par ere. parir); se forma entonces una 
placenta primitiva que permite el inter- 
cambio de materiales entre las corrientes 
sanguineas embrionaria y materna. Las 
serpientes son capaces de almacenar 
espenna. y pueden poner varias series de 
huevos fertilcs a diferentes inlervalos. 
mucho despues de haber copulado. 

Orden Spheuodouta: el tuatara 

1**1 orden Esfenodontus esta representado 
por dos especies actuales del genero Spbe- 
noelonC G. spbeuos. borde + odoutos, dien- 
les) de Nueva Zrlanda (l’igura 29-26). HI 
tuatara es el unico superviviente de un 
linaje de esfenodontos que se diversifico 
modestamente a principios del Mesozoi- 
co, pero dec!ino hacia el final de esta era 
1*1 tuatara estaba en otros tieni|xxs amplia- 
menle distribuido por el none de Nueva 
Zehmda, pero cn la actualidad ha queda- 
clo restringido a islotes en el cstrecho de 
Cook y en la costa norte de la isla sep¬ 
tentrional. donde. bajo protection del 
Gobierno neozelandes. puede sobrevivir. 

HI tuatara es un animal con aspcclo de 
lagarto de hasta 66 cm de longitud, que 
vive en madriguents a menudo comparti- 
das con petreles. Son animales con una 
lent a tasa de crecimiento y larga vida: se 
ha registrado un caso que vivio 77 aftos. 

HI tuatara ha cautivado el interes de 
los biologos, debido a sus numerosas 


ff- . > 


Figura 29-26 

El tuatara. Sphenodon punctatum, es el unico representante viviente del orden 
Esfenodontos. Este «f6sil viviente» tiene un «ojo» parietal bien desarrollado en la boveda 
de la cabeza. con una retina, un cristalino y conexiones nerviosas con el enc^falo. Aunque 
este ojo esta cubierto con escamas, es sensible a la luz. El ojo parietal quiza desarrollo una 
importante funcion como organo sensorial en los reptiles primitivos. El tuatara unicamente 
se encuentra en la actualidad en algunas islas de la costa de Nueva Zelanda 
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car;Kiclistiais primitiva.s. que son cusi 
identic as a las tic los losiles mcsozoicos 
con 200 millonos de anos tic antigiiedad 
Estas caracicristicas incluyen un craneo 
diapsido primitive), con dos alx*nliras icm- 
porales rodcadas por arcos completes. K1 
tualara tnmbicn presenia un ojo parietal 
bien dcsarrollado y complete), con rcstos 
paientcs dc cornea, crista lino y reiina 
(antique por eslar cnlcrrado ha jo la pic! 
solo puede registrar cambios cn la inten- 
sidad dc la lux, su funcion, si la lienc. cs 
aun desconockla). En muchcxs otixxs aspcc- 
tos. Spbenodoti recuerda a los laganos dc 
principios del Mesozoico. Sf>ben<ulon 
representa una de las mas bajas tasas dc 
evolut ion conocidas cn los vertebrados. 

Orden Crocodilia: cocodrilos 
y cai manes 

Ixxs cocodrilos actuates son l<xs unicus tx*p>- 
tiles supervivientes del linajc dc los arco 
saurios t|ue dio lugar a la gran radiacion 


dc los dinosaurios cn el Mcsoxoico y a las 
aves. Aunt|uc las cocodrilos modernas par- 
tcnccen a una Hnca que comicnza su radia- 
cion cn la ultima pane del periodo Creia- 
cico. difteren en pocus deludes estructurales 
dc los ccx'odrilos primitive)* de principios 
del Mcsoxoico. Auncjiie lum permaneciclo 
casi sin cambios durante unos 200 millo¬ 
ncs de anos. los cocodrilos sc enlrcntan a 
un futuro incieito cn estc mundo domina 
do por cl hombre. Los cocodrilos mtxler- 
nos se dividen cn ires familias: los aligato- 
rcs y caimanes, rundamcntalmcnic del 
Nuevo Mundo; los cocodiilos, ampliamente 
disiribuidos y t|uc incluycn al cocodrilo 
marino. uno de los mayones reptiles vivien- 
tes, y los gavialcs. representados por una 
unica especie dc la India y Burma. 

Todos los cocodrilos ticnen un cra¬ 
nco alargado. reforzado \ robusto, con 
una musculatura mandibular muy pode- 
rosa, dispuesta para proporcionar una 
apermra amplia y un rapido v potenic 
cierre. Los dienlcs estan alojados cn al- 


veolos. una disposition denominada 
tecodt)nta. que fuc lipica dc los arco- 
saurios y dc las primeras aves. Otra adap¬ 
tation, que nc> aparccc en ningun oim 
vertebrado excepto cn los mamiferos, es 
un paladar secundario complero. Esta 
innovacion permile a los cocodrilos ivs- 
pirar cuando ticnen la be xr<i llcna de agua, 
de comida o tie ambas cosas. 

Kl cocodrilo marino (Crocncivlus ftoro- 
sus) del sur tie Asia, y cl cocodrilo del Nib 
( C. nifo/icus. Eigura 29-27) llegan a alcan- 
zar gran lamano (se ban citaclo adultos tic 
hast a 1000 kg) y son ntpidos y agresivos. 
Los cocodrilos ban liegado a atacar al 
ganado, a ciervos y a personas. Los ali- 
gatores o caimancs (Eigura 29-2713.) son 
me nos agresivos que los cocodrilos y, 
desdc luegt). muebo menos peligrusos 
para cl hombre, los dc mayor lamano son, 
de totlas formas, animates potlcrosos. y 
los adultos pnk ticamente carcccn de ene- 
migos si exceptuamos al hombre. Su talon 
de Aquiles son los eslados del tlesarrollo. 
Los nidos abandonados por la madre 
cn muchcxs casos dcst ubiertos y alacados 
por mamiferos que se comen los huevos. 
y los caimancs jovene.s pueden ser devo- 
rados por grandes pcccs. 

Los caimancs o aligatores son excep- 
cion entre los reptiles al ser capaces dc 
emilir sonidos definidos. l T .l caiman macho 
puede lanzar llamadas graves cn la esia- 
cion clc cortcjo. En los Estados IJnidos. 
Alligator mississi/densis (Eigura 29-27B) cs 
la unica especie de aligator; Crocodylus 
acutus . restringido al extreme) sur de Flo¬ 
rida. cs la unica especie de cocodrilo. 

Los aligatores y los cocodrilcxs son o\i- 
paros. Genera I me ntc ponen clc 20 a Su 
huevos en una masa clc vegelacion. cus- 
todiados por la bembra que. cuando oyc 
las voces de los j6venes en cl memento 
de la edosion. responde abriendo el nitlo 
para permitirles cscapar Como cn 
muebas torlugas y algunos lagartos, la 
temperatuni clc* incubadon clc los huevexs 
deterinina la proporcion de los sexos dc 
la prole. Sin embargo, y a dilcrencia dc 
las torlugas (p. 560). las temperaturas 
bajas cn los nidos produccn solo hem- 
bras, mientras que las alias dan lugar solo 
a machos, lo que da como resultado pro- 
porciones dc sexos muy clescompensa- 
das cn algunas areas. Por ejemplo, en una 
zona clc estudio en Louisiana, las hem- 
bras su pent ban a los machos cn razon clc 
cinco a uno. 



Figura 29-27 

A, Cocodrilo del Nilo (Crocodylus niloticus) tomando el sol. Observese el rostro delgado y 
los dientes de la mandibula interior que sobresalen por fuera de la mandibula superior. Los 
aligatores o caimanes carecen de este rasgo. B, Aligator americano (Alligator 
mississipiensis), un habitante cada vez mas frecuente de nos, marismas y pantanos del 
sudeste de los Estados Unidos. 
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O.ASIFK \< ION Dli 1.03 Am IN IOTAS CON ENFASIS F.N l.OS AM.MOTAS PRIMITIVOS Y FN 
I .OS RePMI.ES AC Fl ALES 

Li siguiente clasilicacion iinneana dc Ids grupos do reptiles actuates y Ids principals fdsilos osta adaptada do Carroll (19KH)’ y osta de 
acuerdocon las rolacionos genealogicas do lo.s reptiles cjue aparocen on la l-igura 29-2. Los gmpos extintos estan indicados con ol signo * 

Sulnrlase Anapsidos (G. an. sin + a/isis. arco): anapsidos. Amniola.s con algunos rasgos primitives, conio era net >s sin abort lira 
temporal 

Ordon ( aptorrinidos | (G. kiifHo. medir + rhinos, nariz) Amniotas primitivos clot Carbonifero y principios del Permico. 

Ordon Testudincs 1 1 tesfudo, lortuga) (Qnolonios): tortures. Cuerpo oncorrado on una caja osea, tormada por un caparazon 
dorsal y un poto ventral; niaiulibulas con picos eorneos on lugar do dienies; vertebras y cost i I las fusionadas al caparazon, lengua 
inoxtonsiblo: cuello gcneralmente rotratblo; unas 330 cspccics. 

Subclase Diapsidos ui. Hi doble + apsis arco) diapsidos. Amniotas con un craneo con tins aberiuras tempo rale* 

Superorden Lepidosaurios (0. Icpidos. escama *- sauros, lagarto). Linoa do diapsidos que aparecioron on el Peimico; se 
caractorizan por su postura lendida: sin especinlizaciones bipoiLis; craneo diapsido a menudo modilu ado por la pordida de 11110 o 
am bos arcus tempt >rales. 

Ordon Lscamosos 1 1 squamatus. escamoso. + aid. carat torizado por): Sorpientes. lagartos. antisbenidos. Pic! mudable. t un 
escamas n placas corneas: cuadrado movible: craneo cinotico < except o anfisbenidos); vertebras generalmente edneavas: organos 
copuladt ires pa res. 

Suhordcn Latcrtidos (L laccila. lagano) (s aim os): Iagurtos. Cuerpo tlelgado. gcneralmente con cualro patas; ramas tie la 
mandibula inferior fusionadas; parpados mdviles; oido externo presente; unas 3300 especies. 

Subortlen Aiitishenios 1 L ampbis, . doble + baina. caminai 1 culebrillas ciegas Cuerpo alargaflo y de dial mil ro casi unifunne: 
sin patas (excepto un gencro con cortas (>atas anteriores); luiesos del craneo adaptados a la excavat ion (craneo no cinciicoi, 
cinniras esqueleticas vestigialcs, ojos cmerrados bajo la piel. un unite pulmon; unas 135 especies. 

Suhordcn Scrpcntcs (L. scrpcrc, arrastraise) serpienies. Cuerpo alargado; carecen de extremiilades, orifit ios auditivos y oido 
medio; mandibulas unidas anteriormente por ligameiilos; parpados fusionados y transparentes; lengua bifida y protnisible: 
pulmon izquiertlo reducido o ausente: unas 23<>0 cspccics. 

Ordon Ksfenodontos (Cl. spben. cuna + odontos, diente) <Khynclioceplialia). Craneo diapsido primitive; vertebras biconcavas, 
cuadrado inmovil. con ojo parietal; el unico gencro actual es Spbenodou 

Ordon Ictiosaurios -f (O. ichihys. pez + sauros. lagarto). Diapsidos marinos del Mesozuico, con forma de delfin y extremidades 
red uc id as 

Superorden Sauroptorigios f (C sauros. lagarto + pieiyginos alado). Reptiles marinos del Mesozoico 

Ordon Plesiosaurios f (G. pics ios, cerca + sauros. lagatto). Reptiles marinos del Mesozoico con cuello largo y extremidades on 
forma de a Iotas, 

Superorden Arcosaurios (G. arc ho. primitive + sauros. lagarto) Diapsidos avanzados. fundamentalinente tcnvsircs; algunos 
adaptados a I vuelo. 

Ordon Tecodontos f <G. fbeke, encerrado (on alveolosj + odontos, diente). Arcosaurios dominantes on el Triasico. con dientes on 
alveolus; tendencia a I bipeclalismo. 

Ordon (rocodilios < I crocodilus cocodrilo) cocodrilos. Craneo alargado y masivo; narinas temiinales; pa la da r secundario 
corazon teiracamoral; vertebras generalmente concavas; extremidades anteriores con cinco detlos. las post enures con cuatro; 
cuadrado inmovil: coinpartaniiento social a\anzado: unas 25 especies. 

Ordon Pierosaurios f tG. plcron , ala + sauros. lagarto). Arcosaurios del Mesozoico con alas meinbranosus; ttivieron una gran 
radiation. 

Ordon San rlstpiios | cG sauros. lagarto + ischion . cadera). Dinosaurios mesozoicos; carnivoros bipedo.s y herbivoros 
cuadrupeclos; e.stmcuira de la cadera primitiva 

Sulnirtlen Sauropodomorfos f (.0. sauros. lagarto + ptxla $ y pie + nioiphe. forma). Saurist|Uios herbivoros que incluian a los 
gigantes mesozoicos como llrachiosaurus. Apatosaurus y Diplodocus 

Subortlen Teropodos (G. I her, animal salvaje + podns, pie). Sa u rise pi ios carnivoros t|iie incluian a los grantles depredat lores 
como /'yrannosaums y a carnivoros peejueftos y agiles conio Dciuonvchus y Veiociraptor. Las aves descientlen de estc linaje. 
Ordcn Ornitlsquios f (G. onus, ave + ischion, cadera). Herbivores bipedos v ciiadnijxidos; estructura de la cadera ayanzathi (de 
tipo ave). 

Subclast* Sinapsidos (G. syn. junto + apsis, arco). Amniotas cuvo craneo tiene un parde aberiuras temporales laieralcs; reptiles 
mnmifert >ides. 

Orden Pelicosaurios *|* (G. fwlyx. bola de matlera + sauros . lagarto). Sinapsidos del Carbonifero v el Permico. con muchos r.isgos 
amniotas primitivos; carnivoros y herbivoros. 

Orden Ierapsitlos (G. tber, animal salvaje + apsis, arco). Sinapsidos tlel Permico y el Triasico. con muchos carat teres tie 
mamilero: tank) Ix-rhivoros como carnivoros. Los mamilcros tlescientlen de esta llnea. 


’ Carroll, R. L. 1988. Vertebrate paleontology and evolution. New York. W. H. Freeman and Company. 
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Resumen 


Los reptiles se separaron filogeneticamentc do 
los anfihios laberintodontos durante el final 
del Paleozoico, hace 300 mi Hones de anos. Su 
exito, conio los priineros vertebrados verda- 
deramente lerrestres, es atribuible al huevo 
amniotico, cuyas ires membranas extraem- 
brionarias proporcionan al embrion la posi- 
bilidad de desarrollarse con la protection de 
una cascara. Por ello los reptiles (los prime- 
ros amniotas) pudieron poner huevos en lie- 
rra. Los reptiles tambien se diferencian de los 
anfibios por su piel seca y cscamosa que impi- 
de la perdida de agua, por sus mandibulas 
mas poderosas y por presen tar fee unda cion 
interna, as! como una serie de avances en los 
sistemas respiratorio. excretor y nervioso. AI 
igual epic* los anfibios, son ectotermicos, pero 
muchos ejercen nn considerable control eto- 
logico sob re su propia tempera turn corporal. 

Antes del final del Paleozoico. los amnio- 
tas sufrieron una radiation que los dividio en 
ires lineas: los anapsidos. que clieron lugar a 
las tonugas; los sinapsidos, una linea de rep¬ 
tiles mamiferoides que condujeron a los actua- 
les ma miferos: y la linea de los diapsidos, de 
la cjue derivaron el resto de los reptiles y las 
aves. La gran radiacibn reptiliana del Meso¬ 
zoico produjo una fauna cosmopolita de gran 


diversidad. Las tortugas (orden Testudines). 
con sus caparazones camctelisticos, ban cam- 
biado poco su diseno desde el Triasico. Las 
tortugas son un pecjueno grupo de longevas 
especies tenestres, semiacuaticas, acuaticas y 
marinas. Careccn de dionics. Son todas ovipa¬ 
ras y entierran sus huevos. induso las marinas. 

Los lagartos, serpientes y culebrillas cie- 
gas (orden Escamosos) comprenden el 95% 
de todos los reptiles vivientes. Los lagartos 
(suborden Lacertilia) son un grupo diversifi- 
cado y abundante adaptaclo para la marcha. 
la carrera, la escalada, la natation y la exca¬ 
vation. Se diferencian de las serpientes por 
presentar tipicamente dos pares de patas 
(algunas especies son apodas), ambas hemi- 
numdibulas infcriores unidas. paipaclos movi- 
les, oido externo v carencia de col mil los. 
Muchos lagartos estan muv bien adaplados 
para sobrevivir en condiciones deserlicas, ari- 
das y calurosas. 

Las culebrillas degas (suborden Anfisbe- 
nios) son un grupo tropical poco numeroso, 
de formas apodas hipogeas, adaptadas a la 
vida excavadora. 

Las serpientes (suborden Serpentes), ade- 
mas de ser totalmente apodas, se caracterizan 
por sus cuerpos alargados v por una con exion 


elastica entre las dos mitades de la mandihula 
inferior, que les permite dislocarla al engullir 
grandcs presas. La mayor parte de las ser- 
pientes depende de sentidos quimicos. espe- 
cialmente los organos de Jacobson, para cazar, 
mas que de los poco desarrollados sentidos 
auditivo y visual. Dos gnipos de serpientes (las 
boas y las viboras de foseta) tienen organos 
especiales para la detection de infranojos que 
sirven para seguir a presas de sang re ca lienee. 
M uchas serpien tes s< >n venenosas. 

El tuatara neozeiandes (orden Esfeno- 
dontos) es una espccic relicta. y el unico 
su pervivicnle de un grupo que ha despa red* 
do hace 100 millones de anos. Present a varias 
caracteristicas primitivas que son totalmente 
idenlicas a las de los diapsidos fosiles del 
Mesozoico. 

Los cocodri los y caimanes (orden Croco- 
dilios) son los uni cos reptiles represent antes 
de la linea de los arcosaurios, cjue clio lugar a 
los dinosaurios, ya extinguidos, y a las aves 
act ua les. Los cocod ri los tienen varias aclapla- 
ciones para una vida carnivora y semiacuati- 
ca, lo que incluye un craneo masivo con man¬ 
dibulas poderosas y un paladar secundaria 
Son los mavores reptiles vivientes y tienen la 
conducta social mas compleja. 


Chutist i oita ric > 


1. ;Cuales fueron las tres radiaciones mas 
importances de los reptiles en el 
Mesozoico. y de cual o cuales de el las 
descienden los vertebra dos «superiores»? 
<Como podria distinguirse entre los 
francos anapsido, diapsido y sinupsido? 

1. <Que cambios en el cliseno del huevo 
permitieron a los reptiles convertirse en 
los primeros vertebra dos ca paces de 
poner sus huevos en tierra? ^Por qu£ se 
califica muchas veces al huevo de 
«amniAtico»? <Que son los amn iotas? 

3. /;Por cjue se consideran los reptiles 
como parafileticos y no como 
nionofilelicos? 

4. Describa los aspectos por los que los 
reptiles estan mas adapt a dos a la vida 
en tierra. funcional o estructuralmente, 
cjue los anfibios. 

5. ^Cuales son las principalcs 
caracteristicas de la piel de los reptiles, 
y como podria distinguirse de la piel de 
un batracio? 

6. Describa las principa les caracteristicas 
de las tortugas (orden Testudines) que 


las distinguen de los otros ordenes de 
reptiles. 

7. ,;Como afecta la temperatura del nido a 
los huevos de las tortugas? ;Y a los de 
los cocodrilos? 

8. cQue se conoce por craneo «cinelico», y 
en que animales aparece? <pC6itio son 
ca paces las serpientes de tragar 
animales tan gratides? 

9. <En que se parecen los organos 

sensoriales de las serpientes a los de los 
lagartos, y en que sentido se han 
especializado para estrategias 
aliment arias? 

10. ,C6mo |iueden respirar las serpientes y 
los cocod ri los cuando sus bocas estan 
llenas de corrida? 

11. ^'Cual es la funcion del 6rgano de 
Jacobson de las serpientes? 

12. jCual es la funcion de la «foseta» de las 
viboras de foseta? 

13. c'Que diferencia hay en la estructura o 
localization de los eolmillos en una 
serpienle de cascabcl. una cobra y un 
boomslang africano? 


14. La mayoria de las serpientes son ovi pants, 
pero algunas son ovovivi paras o 
viviparas. ..Qlic signifiesn estos terminus y 
que nccesitarfa saberse para ser capaz de 
atribuir una serpiente en particular a una 
de estas modal idades rc prod net ora s? 

15. Describa como se mueven las serpientes 
por ondulacion lateral, /.for que seria 
inulil esta forma de locomocion en una 
superficie inestable (como arena) o una 
supcrficie que no tuviera 
irregularidades? iQue formas de 
locomocion podria util tear una serpiente 
en estas condiciones? 

16. ;Por que el tuatara (Sfibe notion) es 
especialmente interesante para los 
biologos? ;D6ndc tendria que ir para ver 
uno en su habitat natural? 

17. ;,De que linea diapsida descienden los 
cocodrilos? jQu£ otros grupos de 
vertebrados, fosiles y actuales, 
pertenecen a esa linea? <Que caracteres, 
estructura les v de corn porta mienlo. 
hacen a los cocodrilos mas avanzados 
cjue otros reptiles actuales? 
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Las aves 


Filo Cordados 
Clase Aves 



Un largo viaje al hogar de verano 

Quizas estaha escrito que las aves, tras dominar el vuelo, 
pudieran utilizar esta facultad para ilevar a cabo las largas y 
arduas inigraciones estacionales que han provocado el 
asonibro y la curiosidad del hombre. Porque las ventajas de las 
inigraciones son muchas. Hi viajar entre regiones de invcrnada 
en el sur y regiones de cria en el norte durance el verano, 
capacita a las aves para mantener su intenso melabolismo con 
abundances e inagotables fuentes de alimento. Kn el lejano 
norte, los largos dtas de verano y la abundancia de insecros se 
combinan para permitir a los padres alimentar cumplidamente 
a las crias. Kn el norte. los depredadores de las aves no son 
especial mente a bund antes, y la aparicion breve, una vez al 
ano, de polios vulnerables no facilita el crecimiento de las 
poblaciones de aquellos. Has inigraciones lambien incrementan 
enormemente la cantidad de espacio disponible para la 
actividad reproductora, reducicndo asi la agresividad por 


inolivos territoriales. Finalmente, la migracion favorece la 
homeostasis (el equilibrio de procesos fisiologicos quo 
mantiene la estabilidad interna) al permitir a las aves evitarks 
climas exlremos. 

Todavia nos siguen asombrando las inigraciones, y aim 
quecta mucho que aprcndcr sobre sus mecanismos. /Como* 
decide el momento de migrar, y que determina que catla ave 
almaeene las suficientes reservas para el viaje? ,;C6mo se 
originaron las rutas migratorias, a veces dificiles y complicada* 
y que instrumentos ucilizan las aves para orientarse? ;CuaUs, 
origen de la fuerza insrintiva que les hace seguir la retimdaikl 
invierno hacia el norte? Porque es el instinto el que guia las 
olas migratorias en primavera y otono, una obcdiencia 
instintiva y ciega que I leva a la mayoria de las aves con exitcj 
hasta su destino en el norte. mientras muchas otras caen y 
muercn vfctimas del entorno siempre hostil. ■ 
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POSICION FN FI. REINO ANIMAL 

Lis avcs son un linajc de amnioias 
diapsitlos endoterniicos que adquirieron 
la cupacidatl tic volar en el periotlo 
Jurasieo del Mesozoico. 
rilogeiit*lieamonit\ eslan esliet liamente 
emparentadas eon ciertos dinosaurios 
tcr6|vxios, un grupo de carnivore is 
hfpedos eon caraclensricas esqucleticas 
pareeidas a las tic las avcs. Nils parientes 
vivos mas cert a nos son los eoeodrilos. 

Lis ca factor istica> morfologicas y la gran 
uniforniidad csmictiinil de las avcs estan 
relaeionadas en su lotalitlad eon las 
exigenlcs demanda.s del vuelo. y la 
movilidad que este proporeiona es la 
causa me de los aspecios mas distiniivos 
de su eonduela y su ecologin. 

Aportacionfs biologicas 

I Lis plumas son exclusivas del linaje de 
las aves, y las distinguen del resio de 
los animales. La evolut ion tie las 
plutnas fue el sueeso aislado mas 
importanie que eontlujo a la tapacidad 
tie volar. 

2. Atlemas de las plumas, otras distinias 
adaptaciones respontlen a las dos 
exigeneias primordiales del vuelo: 
mayor poleneia v menor peso. Esias 

l)e lotlos los vcrtebridos, las aves (I,, pin 
nil tie nris, pajaro) son d grupo mas cstu 
diado, mas facil tie observar, mas melo- 
dioso, y nuiehos piensan (|ue lambien el 
mas hemioso. Con mas de 9000 especies 
distrihuidas sobre practieamenie todo el 
glolxj, las aves son el gaipo mas numero- 
so tie vertebrados eon except ion de los 
peccs. Las aves se eneueniran en Ixxsques 
y en dcsiertos, en montartas y en praderas 
y sol ire todos los oceanos. Cualro especies 
visilan con regularidad el Polo Norte y una, 
un cskua, ha sido visio en el Polo Sur. 
Algunas aves viven en total oscuridad en 
cuevas. orienlantlose graeias a la ecoloca- 
lizacion. mientras que otras buccan a pro- 
fundidades de mas de 45 m para caplurar 
animales acualicos. El colibri abeja de 
Cuba, que unicamente pesa 1,8 g. es el 
mas pequeno vertebrado endotermico. 

La unica caracteristica tjue difercncia 
a las aves de otros animales son las plu¬ 
mas. Si un animal tiene plumas es un ave: 
si carece tie el las, no lo es. N ingun otro 
gmpo de vertebrados lleva una ctiqueta 
ile identificat ion Ian facilmenle recono 
cible como esta. 


adaptaciones intiuyen la 
modification de las extremidades 
antcriores como luertes alas, huesos 
lniecus. pico cornet) (en lugar de 
pesa das mandibulas y tlicnics). 
entlolcrmia. alta lasa menthol ica 
(entre seis y clicz veces mayor epic la 
de Ion reptiles de iguaics peso y 
lemperatura corporal), corazon 
grande y circulacidn tie alta piesion. 
si.stema respiraiorio muy efit ienie, 
vision agutla. y excelente 
coordination neuromuscular. 

3. Las aves ocupan east cualquicr habitat 
tlisponihle en la superfide lerrestre, v 
dentro tie las limilaeiones impuestas 
por las exigeneias tlel vuelo. hun 
divcrsiflcado modest a monte su forma 
corporal, especialmcnie como 
adaptaciones del pico. 

4. La incomparable movilidad de las aves 
ha capacitado a muchas para 
beneficiar.se de las venlajas de las 
migraciones eslacionales a grandes 
dislancias. La migration permile a las 
aves asegurarse los habitat mas 
adetuados en catla estacion para 
reproducing, obtener alimento, evitar 
los depredatlores y reducir la 
competencia intcrespecifica. 


Ex isle gran uniforniidad de esiructu- 
ra entre las aves. A pesar tie aproxima- 
tlamente 150 millones de anos de evolu¬ 
tion, durante los cuales proliferaron y se 
adaptamn a difcrenies generos de vitla 
especial izados, no tenemos ninguna clifi- 
cultad para reconoccr un ave como tal. 
Atlemas tie las plumas. todas presentan 
extremidades anieriores modilicadas 
como alas (auntjue estas no siempre sean 
utili/.adas para el vuelo): todas tienen 
extremidades posicriores adaptadas para 
la mnrehu, la naiacion o para posarse 
sobre las ramas; todas tienen picos cor- 
neos, y todas ponen huevos. Probablc- 
mente la razon para esta gran unilormi- 
dad estruclural y funcional es que las aves 
ban evolucionado como maquinas volti- 
doras. lo tjue resiringe en gran manera la 
diversidad, muclio mas patente en otras 
clases tie vertebratlos. Por ejcmplo, las 
avcs no se aproximan tan siquicra a la 
diversidad que presentan sus compane- 
ros evolutivos de sangre taliente. los 
mamileros, un grupo que inriuyc formas 
tan difi* rentes como una ballcnu. un puer- 
coespin. un murt ielago v una jirafa. 


Las aves comparten con los mamife- 
ros el muximo desarrollo tie organos en 
el Keino Animal, pero loda su analomia 
esta disenada en tomo al vuelo y a su per- 
feccion. Una vida aerea para un verte- 
brado grande es un reto evolutive) muy 
importanie. I n ave debe, por supuesto, 
lener alas para soslenerse y propulsarse. 
Los huesos tleben ser ligeros y huecos y. 
sin embargo, servir como un eje de sopor- 
te rigido. El sistema respiratorio tlebe ser 
altamente eficaz para conirarrestar la 
intensa demanda metah&lica del vuelo y 
tambien servir como un instrumento ter- 
morregulador c[Lie mantenga una lempe- 
ratura corporal conslame. I hi ave tlebe 
tener un sistema digestivo rapitio y efi- 
ciente para procesar una dieta rica en 
energia. Debe tener una alta lasa mela- 
boliea y un sistema circulatorio de alta 
presion. Pero por encima de todo. tlebe 
poseer un sistema nervioso muy desurro- 
llado y seniidos agudos, cspecialmenre la 
vision, tjue debe ser excelente. para poder 
enfrentarse a los complejos problemas del 
vuelo a alias velocidades. 

Origen y reiaciones 

Hace aproxinvadamente 150 millones de 
anos, un animal voladorse abogo y cjnedo 
sobre el fondo de un lago tropical en lo 
tjue es acuialmente Havicra ( Alemania); 
fue rapidamente cubierto con linos sedi- 
mentos y I lego a fosilizar. En este estado 
permanet io hasta t|iie fue desaibit*rlo en 
1861 por un obrero tjue se enconlraba 
extrayendo pizarra en una camera culiza. 
El fosil era de aproximatlamente el lamu- 
no de un cuervo, eon un craneo no muy 
diferente al tie las aves modernas. excep- 
to en que 1;ls mandibulas en forma de pico 
Ionian pcqueftos dientes oseos situados 
dentro tie alveolos, al igual que ocuma con 
ciertos reptiles (Eigura 30-1). El csqueleto 
era decididamente reptiliano con una lar- 
ga cola osea, dodos con unas y costilla.s 
abdominales. Pudo perlectamenie haber 
sido clasificado como un reptil, salvo 
porque llevaba el sello inconfuntiible de 
las plumas, esas maru villas de la ingenie- 
ria biologica que solo poseen las aves. 
Archaeopteryx iifbogniphica (en griego 
quiere tlecir «antigua ala grabatla en pie- 
draw). como se llamo al fosil. fue un tlescu- 
brimienlo particularineiue aforiunado, ya 
tjue la secuencia fosil tie las aves es nolo- 
riameiile pobre. El hallazgo era revolucio- 
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Figura 30-1 

Archaeopteryx, el antecesor de las aves modernas de hace 147 millones de anos. A, Molde del segundo y mas perfecto fdsil de 
Archaeopteryx, que fue descubierto en una cantera de caliza bavara. Se han descubierto un total de seis ejemplares, el mas reciente en 
1987 B, Reconstruccion de Archaeopteryx. 

A, Cortesia del Museo Amencano de Historia Natural. 


nario porque probaba. mas alia de totla 
duda razonable. la relacion filogenetica 
enire aves y reptiles. 

I .os zoologos ban reconocklo desde 
antique) la semejanza de aves y reptiles. 
Los c nine os de a mhos se linen a la pri- 
mera vertebra del euello mediante una 
articulation «en bola», el condilo occipi¬ 
tal (los manuTeros lienen dos condilos). 
Las aves y los reptiles lienen un unico 
hueso en el oido medio, el estribo (los 
manuTeros tienen ires huesos en el oklo 
medio). Tanto aves como reptiles poseen 
una mandibula inferior compuesta por 
cinco o seis huesos, mieniras que la de 
los mam items presenta un unico hueso, 
el denlario. Las aves y los reptiles elimi- 
nan sus desechos nitrogenados en forma 
de acido urico, los mamiferos lo hacen 
como urea. Tanto aves como reptiles 
ponen huevos similares, con yema, en 
los que el embrion comienza su desa- 
rrollo en la superficie. con divisiones 
ptxo profundas. 


Hi gran zoologo ingles Thomas 1 lenry 
Huxley estaba tan impresionado con estas 
y otras semejanzas anatomicas y fisiologi- 
cas enire aves y reptiles c|ue llamo a las 
primeras «reptiles glorificados* v las clasi- 
fico en un grupo de dinosaurios denomi- 
nados ter6podos (Figuras 30-2 y 30-3). 
Hstos dinosaurios comparren muchos 
caracteres derivados con las aves. el mas 
obvio de los cuales es un euello largo y 
movil. en Ibrma de S. Como se muesira 
en el dadograma (Figura 30-3), los ter6- 
podos pertenecen a un linaje de reptiles 
diapsidos, los arcosaurios. que induye a 
los cocod rilos y a los pterosaurios, a si 
como a los dinosaurios. Actual merit e se 
dispone de pruebas inconi estables de que 
Huxley tenia razon: la afinidad filogeneti- 
ca mas estrecha de las aves se encuentra 
en los dinosaurios teropodos. De liecho, 
el unico rasgo anatftmico que se re(|iiiere 
para ligar a los antecesores de las Lives con 
los teropodos son las plumas, y eslo se 
logro con el descubrimiento de Arcbneof >- 


tetyx. Sin embargo, recientemente se han 
descubierto losiles que complican el pane 
ratlin del origen de las aves, renovandoel 
debate sobre que grupo de amniotas fue 
el antecesor de las aves. 

Kn 1983. el descuhriniicnto en Texas de 
un jx*queno reptil del Triasico con varias 
caracieristicas tie ave ha ahierto un 
apasionado debate sobre el origen de las 
. ives. 1 Jautizadt> / 'ro/orwts texet/sis 
(«primera ave tejana»), este conirovertido 
fosit fue consitleratlo por su tlescuhridor 
como el fosil tie ave mas antigut), 

75 millones de anos anterior a 
Anl.uwoptei') a*. No obstame. olios 
especialistas creen t|iie este animal es en 
realidad un pequeho dinosauho tcropodo 
carntvoro. y ponen en duda la 
interpretudon -av iar* de los rasgtis tie 
} } mttx.tr is. Por el momento, Arrtm'opteiyx 
sigue inantenientlose en su rama como el 
primer ave de que se tiene nolicia. 
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^ 5fe 

Paiaros canores 

* 


Martin pescador, vencejos, 
pajaros carpinteros, buhos, 
techuzas, calaos 


Charranes, gaviotas, alcas, 

• ^.^^frailecillos, gallinetas, becadas 



Gallos, pavos 


Patos, gansos, ciguenas, 
garzas, flamencos 


if 




L 


? v 


Saurisquios 



Alcatraces, 

pelicanos, 

cormoranes, 

fragatas 




^Aguilas, halcones 
sy ™ ' buitres 

Albatros, 

r -‘ * petreles, colimbos, 
pinguinos 



Aves 

corredoras 


Triasico 


Jurasico 

MESOZOICO 


Cretacico 


Terciario Cuaternario 

CENOZOICO 


Figura 30-2 

Evolucion de las aves modernas. De los 27 ordenes actuales solamente se muestran los 9 mayores. El ave mas antigua que se conoce, 
Archaeopteryx , vivio en el Jurasico superior, hace aproximadamente 147 millones de aiios. A rchaeopteryx com parte muchos aspectos 
especializados de su esqueleto con los dinosaurios teropodos, y se considera que evoluciond dentro de su linea. La evolucidn de los 
modernos ordenes de aves se produjo de forma muy rdpida durante los periodos Cretacico y Terciario inferior. 


















Arcosaurios 


Dinosaurios — 




Cocodrilos 


Pterosaurios t 
(reptiles voladores) 


Ornistiquios t 
(reptiles con 
cintura de ave) 


Sauropodos t 
(saurisquios 
herbivoros) 


Teropodos t 
(saurisquios 
carmvoros) 


Archaeopteryx t 


Aves ratites 


t > 

Aves carenadas 



Locomocion 
cuadrupeda 
y brpeda 


Huesos iargos huecos; 
cerebelo grande; 
otras especializaciones 
para el vuelo 


Datos de Gauthier, J. 
«Saurischian monopyly and the 
origin of birds». En: Padian, K. 
«The origin of birds and the 
evolution of flight*. Memoirs Cal. 
Acad. Sci. No, 18. 1986. Y de 
Rayner, J.M.V. «Vertebrate flight 
and the origins of flying 
vertebrates». En: Allen, K.C., y 
D.E.G. Briggs. Evolution and the 
fossil record, Washington, DC., 
Smithsonian Inst Press, 1989. 


Craneo alargado, 
narinas terminates, 
paladar secundario 




Reorganizacion palatal 


Perdida de dientes; fusidn del sinsacro, 
tarsometatarso; perdida de la cola; 
cintura pectoral de ave 


Plumas de vuelo 


Extremidades largas, bipedalismo; 
movimiento rapido 


Saurisquios: cuello en forma de S, alargado y 
movil; patas y pies de ave; otros caracteres 
del esqueleto 

Dinosaurios: orientacion de las patas traseras 
como en las aves; tipicamente tridactilos; 
otros caracteres del esqueleto 


- Arcosaurios; tendencia al bipedalismo; fenestracion (abertura) 
delante del ojo; orbita en forma de triangulo invertido 


‘ Grupos extintos 


Figura 30-3 

Cladograma de los Arcosaurios, que muestra las relaciones 
de varios grupos de arcosaurios con las aves modernas. Se 
citan algunos caracteres derivados compartidos, 
fundamentalmente los relacionados con el vuelo, que se 
ban utilizado para reconstruir la genealogfa. El grupo 
externo son los Lepidosaurios (Figura 29-2, p. 556.) 
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Figura 30-4 

Una de las mas raras aves en una tierra 
extrana es el cormoran aptero de las islas 
Galapagos (Nannopterum harrisi ) que aqui 
esta secando sus alas despues de una 
incursion de buceo en busca de comida. 

Es un excelente nadador que, a traves del 
agua, se propulsa con sus patas para 
cazar peces y pulpos. El cormoran aptero 
es un ejemplo de ave carenada (tiene un 
esternon con quilla), que ha perdido la 
quilia y la capacidad para volar. 

Las aves vivientes (Neornites) se clivi- 
den en dos grantles grupos: (1) ratites (L. 
mtitus, marcado como un eje. de rat is. 
eje), las grandes aves no voladoras (aves- 
tnices, emiles, nandues, casuarios) y I os 
kiwis, que tienen un esternon piano con 
musculos pectoral es mal desairollados, y 
(2) las carenadas (L. carina, quilla), las 
aves voladoras que presentan un esternon 
con quilla en el que se insertan los pode- 
rosos musculos del vuelo. Esta division se 
origino de la idea de cjue las aves no vola¬ 
doras (aveslnices. emues, kiwis, nandues) 
rcpresentan una linea de clescendencia 
separada que nunca adquirio la capacidad 
del vuelo. Hoy dia se rechaza totalmente 
esta idea. Las ratites tipo avestruz han des¬ 
cend ido claramente de antecesores vola- 
dores. Ademas, no lodas las aves carena- 
das pueden volar y muchas de el las 
carecen inciuso de quilla (Figura 30-4). La 
incapacidad para el vuelo ha aparecido 
independientemente dentro de muchas 
gmpos de aves; el registro fosil re vela la 
existencia de chochines, palomas, papa- 
gayos, grullas. patos, alcas e inciuso lechu- 
zas incapacitadas para volar; los pingiii- 
nos no vuelan. pero usan sus alas para 
«volar en el agua» (p. 205). La perdida de 
la ca pack Lid de vuelo casi siempre ha evo- 
lucionado en islas en las que existen pcx’os 


CARAO'ERISTIC:AS DE LA 

cease Aves 

1. Cuerjx) normalmente fusiforme, con 
cuatro regiones: cabeza, cuello, 
tronco y cola: cuello 
desproporcionadamente largo 
como organo de equilibrio y ayuda 
en la recoleccion de alimento. 

2. Dos pares de exiremidades con las 
extremidades anteriores 
normalmente adaptadas para el 
vuelo; las posteriores modificadas de 
varias formas para posarse, andar y 
nadar: pie con cuatro dedos (2 6 3 en 
algunos). 

3. Cobertura epidermica formada por 
plum as y escamas en las patas, 
tegumento fino con epidermis y 
demiis: sin glandulas sudoriparcis; una 
gliinclula sebacea o aceitosa sobre la 
base de la cola, en la ralxidilla; 
plumas del oldo rudimentarias 

4. Esqueleto totalmente osifieado 
con cavidades neumaticas; huesos 
del craneo fusionados con un 
condilo occipital; mandthiiias 
cuhiertas con picos corneos; sin 
dientcs; costillas con salientes de 
refuerzo; cola corta; el esternon esta 
bien desarrollado, con una quilla, o 
reducido, sin quilkis; un unico 
hueso en el oido medio. 

5. Sistema nervioso bien desarrollado, 
con un enc6falo y 12 pares de nervios 
craneales. 


Los cuerpos de las aves no voladoras estan 
redisenados de forma especUicular. Tockis 
las restricciones del vuelo han sido 
eiiminadas. La quilla del esternon se 
piercle, asi como los musculos poderosos 
de vuelo (hasta el 17 % del peso corporal 
en las aves voladoras) al riempo que olios 
aparatos especializados de vuelo 
desaparecen. Como el peso corporal ya no 
es una restriction, las aves no voladoras 
tienden a ser grandes. Algunas aves no 
voladoras extinguickis eran enormes: los 
moas gigantes de Nueva Zelanda pesaban 
mas de 225 kg, y el pAjaro elefante de 
Madagascar, la mayor ave que haya 
existido jamas, posiblemente llegaha a los 
450 kg y tenia 2 m de altura. 

depredadores terrestres. Las Cinicas aves 
no voladoras que viven en los continen- 
tes hoy son las grandes ratites. tales como 
el avestruz, el nandii, el casuario y el emu. 


6. Sistema circulaiorio con un corazon 
cuatripartito. con persistencia del 
cayado aortico derecho; sistema 
porta renal reducido; etritrocitos 
nucleados. 

7. Kndotermicos. 

8. Kespiracion mediante pulmones 
ligeramente expansibles, provistos de 
delgados sacos aereos entre los 
organos viscera les y el esqueleto; 
sirlnge (aparato fonador) proxima 
al punto de uni6n entre la iraquea y 
los bronquios. 

9. Sistema excretor de rinon 
nietan£frico; los ureteres se ahren en 
la cloaca; no existe vejiga; orina 
semisolida: aciclo iirico como 
principal residuo nitrogenado. 

10. Sexos sc parados; tcstfculos pares, con 
los vasos deferentes desembocando 
en la cloaca; las hembras solo 
presentan el ovario y oviducto 
izquierdos; organo copulador en los 
patos, gansos, ratites y en pocos mas. 

11. Fecundacion interna, huevos 
amnioticos con mucho vitelo y 
cascaras duras, calcareas: 
membranas embrionarias en el huevo 
durante el desarrollo: incubacidn 
externa; los jovenes pueden ser 
activos en el momento de la eclosion 

(precoces) o estar desnudos e 
indefensos (altriciales); 
determinismo sexual en las hembras, 
cjiie son heterogameticas. 

capaces de dcsarrollar grandes velocida- 
des a la carrera para huir de sus enemi- 
gos. El avestruz puede correr a 70 km/h, 
y se pretende ha her registrado velocida- 
des de 96 km/h. La evolution y la disper¬ 
sion de las aves no voladoras se tratan en 
las pp. 163 v 797, respectivamente. 

Forma y funcion 

Del mismo modo que un avion debe ser 
disenado y construido segun condiciones 
aerodinamicas estrictas, si ha de volar, asi 
deben las aves enfrentarse a los requisi- 
tos estructurales preeisos que les permi- 
ten ser animales aereos. Todas las adap- 
taciones especiales que se encuentran en 
los seres voladores contribuyen a dos 
cosas: mas potencia y menos peso. El 
vuelo por parte del hombre se hixo posi- 
ble cuando desarrollo una maquina de 
combustion interna y aprendio a reducir 
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Figura 30-5. 

Tipos de plumas de aves y su desarrollo. A a E, Estados sucesivos en el desarrollo de una pluma cobertera. El crecimiento se realiza dentro de 
una vaina protectora, D, que se rasga cuando el crecimiento ha terminado y permite desplegarse a la pluma madura.F a H, Otras variedades 
de plumas que incluyen una pluma cobertera con un raquis secundario, F, filoplumas, G, y una pluma de revestimiento o plumon, H. 


la relacion de peso a potencia hasta un 
punto critico. Las aves hicieron esto hace 
mil lories de arios. pero ademas Itacen 
mucho mas que volar: deben alimentar- 
se y convert ir la com id a en un combus¬ 
tible de aka energia; escapar a los depre- 
dadores; deben ser capaces de reparar 
sus propios danos; y deben ser ca paces 
de enfriarse en caso de que esten sobre- 
calentadas, o de calentarse cuando se 
encuenlran en situaciones de mucho frio; 
v, lo mas importance de todo. deben 
reproducirse. 


Plumas 

IJna pluma es muy libera y, sin embargo, 
posee una increible rigidez y fuerza ten- 
sional. Las plumas mas ti picas son las de 
contorno o coberteras, que cubren y 
deli mi tan el cuerpo del ave. Una tipica 
pluma cobertera consta de un calamo 
hueco o escapo que esta metido en un 
foliculo dentro de la piel y un raquis 
(eje), continuation del calamo. porlador 
de numerosas barbas (Figura 30-5). Las 
barbas estan ordenadas de forma pa rale- 


la y se d is pone n d i agonal men te hacia 
afiiera a am bos lad os, para forma r una 
superfide plana v extensa. que denomi- 
namos limbo o estandarte (vexilo). Puc- 
den existir en el varios cientos de barhas. 

Si la pluma es exam ilia da con micros- 
copio. catla barba parece ser una replica 
en miniaiura de la pluma, con numerosas 
filament os pa rale los llamados barbulas, 
que se dispone n a am bos lad os de la 
Ixirba y se extienden lateralmente a partir 
de ella. Fuede halier hasta 600 barbulas a 
a mhos lados de una barba, lo que supo- 
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ne mas tie un mil Ion tie barbulas para 
catla pluma. Las barbulas tie una barba 
sesolapan con las barbulas tie una barba 
vecina, y tie una forma lal quo qucdan 
en I a/atlas con gran tenacitlatl media nte 
pequcnos ganchos. En caso tie que tlos 
bar has adyacenles se separasen. y se 
necesita una considerable fuer/a para 
separar un estandane, vuelven a unirse 
instantaneamente al pasar la pluma por 
las puntas tie los tletlos. El avc\ por 
supuesto, hace esto con su pico y gran 
pane tie su tiempo lo detlican al acicala- 
miento para mantener a las plunias en 
perfecias condiciones. 

Tipos de plunias 

Exislen diferentes ripos de plumas en las 
aves, que realizan diferentes funciones. 
Las plumas coberteras (Figura 30-5E) 
dan al ave su forma externa y son el tipo 
que se ha descrito. Las cobeiteras que se 
extientlen mas alia tlel cuerpo y se ulili- 
zan en el vuelo se denominan plumas de 
vuelo (rectrices o timoneras y remeras). 
Us plumas protectoras o plumon (Figu¬ 
ra 30oH) son suaves penachos escondi- 
dos por debajo de las plumas coberteras. 
Son suaves porque sus barbulas carecen 
de ganchos. Son especialmente abun- 
dantes en el pecho y el abdomen tie las 
aves acuaticas y en los polios tie aves 
cinegeticas, y sirven principalmente para 
con.servar el calor. Las filoplumas (Figu¬ 
ra 30-5G) tienen aspecto tie pelos o de 
plumas degeneratlas; catla una tie el las es 
unclebil raquiscon un penacho tie peque- 
nas harbas en el ext re mo. Son los «pelos» 
de una gallina tlesplumatla, y no se les 
conoce funcion alguna. Las certlas alre- 
dedor de las comisuras bucales tie los ven- 
cejcxs y chotacabras son posiblemente filo¬ 
plumas modificatlas. Un cuarto tipo de 
pi unlit muy mod ill cad a, llamatlo plumon 
polvera, aparece en las garzas, avctoros, 
halcones v papagayos. Sus extremos se 
desintegran a medida que crecen, y van 
soltando un polvo con aspecto de talco, 
que ayuda a impermeabilizar las plumas 
y a proporcionarles brillo metalico. 

Origen y desarrollo 

Igual que una escama tie reptil, de la que 
es homologa, la pluma crece a partir tie 
una elevacion epitlermica superpuesia a 
una papila dermica que la nutre (Figura 


30-5A). Sin embargo, en vez tie a pi a nur¬ 
se igual que una escama, la pluma se 
enrolla como un cilintlro o esbozo tie 
pluma que se huntle en un foliculo plu¬ 
mose) it partir tlel coal crecera. Durante el 
crecimiento se anaden pigmentos (lipo- 
cromos y melanina) a las celulas epicler- 
micas. Con forme la pluma se hace mas 
grande, y al final de su crecimiento. las 
barbas y el raquis, que eran blandos, se 
endurecen por el deposito de queratina. 
La funtla protectora se rasga, lo C|ue per- 
mile que saiga el extreme) tie la pluma y 
se tlesplieguen las barbas. 

Mada 

Cuantlo esia toiahnente tlesarrollada una 
pluma. come) un pelo de un niamifero, es 
una esiruciura mueria. La siislitucion o 
muda de las plumas es un proceso muy 
ordenado. Ce)n la excepcie)n tie los pin- 
guinos o pajaros nino, que mutlan en su 
total id ad en un tlelerminado inomento, 
las plumas son reemplazadas graclual- 
mente pant evitar la aparicion tie parches 
despre)viste>s de el las. Las plumas retiieras 
y timoneras son sustituiclas en pares exac¬ 
ted, line) en catla lack) tlel cuerpo. tie tal 
manera que se mantenga el equilibrio 
(Figura 30-6). Los reemplazos aparecen 
antes tie que el siguiente par se haya per- 
tlitlo, y la mayor paite cle las aves puetlen 
conlinuar volando sin inayores inconve- 

Figura 30-6 


1:1 llamativo color de las plumas es tic tlos 
lipos: pigmentario y estruclural. Las 
plumas rojas, naranjas y amariilas han sick) 
coloreadas por pigmentos C lipocixMiios) 
de|X)silados en las barbillas de la pluma 
segun se van fonnando. Los colores 
negro, partlo-rojizo v gris son producidos 
por olro pigmenio, la melanina. Las 
plumas azules de arrencLijos y roqueros 
no son debidas a pigmentos, sino a 
fenomenos de difraccion de la luz tie onda 
mas corta producidos por una serie de 
paniculas dentro de la pluma: esto se 
llama coloration estruclural. bis plumas 
azules suelen superponerse sobre zonas 
de melanina que absorben algunas ondas 
luminicas, intensific.mdo el a/ul. Tales 
plumas tienen el mismo aspeao, se las 
mire j>or donde se las mire. Los colores 
verdes son casi siempre una combination 
de j>igmentos amariilas y una est met lira 
de pluma a/ul. Otro tipo tie color 
escructiiral es el hello cok)r iridiscente de 
muchas aves. que oscila destle el naninja, 
rojo o cobre hasta el verde, a/ul y violela. 
El color iridiscente esta basado en 
fenomenos de inteilerencia que refuerzan. 
debilitan o anulan las ondas luminicas. Los 
colores iridiscentes pueden cambiar con el 
angulo de vista; el quetzal, por ejemplo, 
puede verse verde destle un pi into v azul 
tlcsde otro. Dentro tlel Keino Animal, 
solo los petes de los anecifes tie coral 
rivalizan con las aves en intensitlad y 
espectacularitlad de colorido. 


Aguila pescadora, Partdion haliaetus (orden Falconiformes), posandose en el nido. 
Observense las alulas (flechas). Las plumas se mudan segun una secuencia estrictamente 
por pares, de modo que se mantiene el equilibrio durante el vuelo. 
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nientes durante el periodo de muda; sola- 
mente los patos y los gansos pierden a la 
vez codas sus plumas primarias. con lo 
que quedan incapacitados para el vuelo 
durante la fase de muda, llamada manca- 
da. Muchos se preparan con antelacion. 
trasladandose a lagos o charcas aisladas 
donde puedan encontrar alimento y esca- 
par mas facilmenie de los enemigos. Casi 
todas las aves mudan por lo menus una 
vez al ano, normalmente a finales de vera- 
no, despues de la estacion de cria. 

Esqueleto 

Una de las principales adaptaciones que 
permiten al ave volar es el poco peso de 
su esqueleto. Comparado con el de 
Archaeopteryx , el esqueleto de las aves 
modernas esta muy modificado para 
el vuelo (Figura 30-7A). Mientras que 
Archaeopteryx tenia huesos macizos como 
los de los reptiles, los de las aves act mi¬ 
les son increiblemente ligeros, delicatios 
y ocupados por cavidades neumaticas; sin 
embargo, estos huesos neumatizados 
(Figura 30-8) son fuertes. El esqueleto 
de una fragaiu. con una envergadura de 
2,1 m pesa solo 114 g, menos que el peso 
de la totalidad de sus plumas. 

Como los arcosaurios, las aves evolu- 
cionaron a partir de antecesores con cra- 
neos cliapsiclos (p. 554). Sin embargo, se 
han especializado tanto que es diffcil 
detectar algun rasgo del estado diapsido 
original. HI craneo de una paloma es solo 
el 0,21 % de su peso corporal; el craneo 
de una rata, en contraste, pesa el 1.25 %. 
Hi craneo de las aves esta casi todo el 
fusionado en una pieza. La caja craneal y 
orbitas son grandes para acomoctar un 
encefalo prominente y grandes ojos que 
se necesitan para una coordination moto- 
ra nip id a y una vision extraordinaria. 

Hn Archaeopteryx, ambas mandibulas 
tenian dientes en alvfiolos, un caracter 
arcosaurio. Las aves actuales carecen de 
dientes, y poseen un pico corneo (quera- 
tinizado) alrcdedor de los huesos de las 
mandibulas. La mandibula inferior es un 
conjunlo de varios huesos que se articu- 
lan sobre clos huesos moviles, los cua- 
drados. Hsto hace posible una accion de 
doble encaje que permite abrir amplia- 
mente la boca. La mayoria de las aves tie- 
nen craneos cinelicos (los erfmeos cineii- 
cos de los lagartos se describen en la p. 
561), La union de la mandibula superior 


al craneo es flexible; esto permite a la 
mandibula superior moverse ligeramente. 
lo que aumenta la aberlura. Hn algun as 
aves, como los loros y los periquitos, la 
mandibula superior es especialmente fle¬ 
xible porque esta articulacla con el craneo. 

La collimna vertebral de las aves esta 
altamente especializada para el vuelo, con 
la rigidez como su caractenstica mas lla¬ 
ma tiva. La mayor parte de las vertebras, 
exceptuando las cervicalcs del cuello. se 
fusionan entre si y con las de los huesos 
de la cintura pel via na para formar un eje 
rigido, pero ligero, que soporta las panes 
posterities y da rigidez al ave durante el 
vuelo. Para coniribuir a esta rigidez. las 
costillas en general suelen encontrarse 
fusionadas con las vertebras, la cintura 
pectoral y el estemdn. Hxcepto en las aves 
no volacloras, el esternon esta provisto de 
una quilla ancha y delgada, que es el lugar 
de insereion de los poderosos musculos 
del vuelo. Como A rchaeopteiyx ca reef a de 
esrernon (Figura 30-7B) no habia un 
anclaje para los musculos de vuelo. Esta 
es la razon por la que Archaeoptetyx no 
podia realizar batidos alares como las aves 
actuales. Sin embargo, si tenia una furcu- 
la (el hueso de los deseos). a la que se 
habian unido suficientes musculos pecio- 
rales como para llevar a calx) vuelexs debi- 
les. Los huesos de las extremidades ante- 
riores se han modificado enormemente 
para el vuelo. Son huecos, con lo que son 
menos pesados, y se reducen en nume¬ 
re, ya que, en algunos cases, algunos lam- 
bien se fusionan entre si. A pesar de estas 
alteracioncs, el ala del ave es claramenre 
una readaptacion del apendice basico de 
los tetrapodos del cual se origina (p. 535), 
y toclos los elementos, antebrazo. braze, 
muneca v dodos, estan representados en 
forma modificada (Figura 30-7). Las patas 
de las aves han sufrido modificaciones 
menos pronunciadas que las alas, ya que 
estan toclavia disenadas principalmenle 
para la marcha, aunque muchas sirven 
tambien para posarse y, ocasionalmente, 
algunas para nadar, como ocurria con sus 
a n t ecesc >res a rcosa u rios. 

SlSTEMA MUSCULAR 

Los musculos locomotores de las alas son 
relativamente voluminosos para respon¬ 
der a las demandas del vuelo. Hi mayor 
es el pectoral, que abate las alas duran¬ 
te el vuelo. Su antagonism es e! musculo 


supracoracoideo, que la eleva (Figu- 
ra 30-9). Sorprendentemente. quiziis, este 
ultimo no esta local izado en cl dorso 
(cualquiera que se haya servido el lomo 
de un ave sabe que tiene muy poquita 
carne), si no que estii localizado por deha- 
jo del pectoral en el mismo pecho. Rsta 
anclaclo por un tendon a la rama supe¬ 
rior del luimero, de tal inanera que tira 
de el desde aba jo, gracias a una ingeniosa 
disposicion de «soga y polea». A mhos 
musculos se encuentran anclados a la 
quilla. De este modo y con la masa mus¬ 
cular situada en una zona baja del cuer- 
po, la eslabilidad aerodinamica mejora 
considerable me nte. 

La principal masa muscular de la pier- 
na se localiza en el music, rodeandoal 
femur, aunque una masa menor se 
encuentra en el tibiotarso (la zanca/. 
Tend ones delgados pero fuertes se 
extienden hacia aba jo a t raves de finas 
vainas hasta los extremes de los dedos 
del pie. Consecuentomente, los pies prac- 
ticamente carecen de musculo, lo que 
explica el aspecio delicado de la pata del 
ave. Esta disposicion situa a la principal 
masa muscular cerca del centro de gra- 
veclad del ave, y, a I mismo tiempo. per¬ 
mite gran agilidad de los pies, delgados 
v ligeros; y como estos estan principal- 
monte compuestos de hueso, tendones y 
una dura y escamosa piel, resisten muy 
bien las bajas cemperaturas. Cuando un 
ave se posa sobre una rama, se activa un 
curioso mecanismo de bloqueo de los 
dedos (Figura 30-10), evitanclo c|iie el ave 
se sueke de su apoyo mienrras esta dor- 
mida. Este mismo mecanismo es el que 
provoca un cierre automatico del talon 
de un halcon o de una lechuza cuando 
su pata choca contra el cuerpo de la vie* 
tima. La poderosa sujecion del ave de 
presa ha siclo descrita por L. Brown**: 

Cuando un aguila se agarra a con 
ciencia, la mano de uno se cjueda 
agarrotada y resulia del todo imposi- 
ble liberarla o simplemente aflojarel 


* N. del T. N6tese que lo que en el lenguaje corrienle 
se denomina «muslo» de las aves de corral no es la 
parte de la extremidad inferior en que se encuentra e! 
femur (el verdadero muslo. que en la pollerfa llamamos 
«contramus!o»), sino el tibiotarso. El error este ten exteiv 
dido y asentado que resulta imposible de rectificar. 
<j,Quien pediria en un restaurante «pantorriflas de polio 
en pepitoria»? 

** Brown. L. 1970. Eagles, New York. Arco Publishing, 
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r Ranuras alares entre las primarias 
Nueva primaria 


Alula: tres plumas 
^en el primer dedo 

, Metacarpales: palma 
^Primer dedo 
^Carpales: muheca 
^Cubito y radio: antebrazo 
Humero: brazo 


Orbita 

Narina 

Maxilar 



Figura 30-7 

A, Esqueleto de un cuervo que muestra 
la posicion de las plumas remeras. B, 
Esqueleto de Archaeopteryx en el que se 
muestran los huesos reptillanos (en azul) 
que se han perdido o modificado mucho 
en las aves modernas. La furcula (el 
hueso de los deseos, en rojo) es un 
caracter nuevo, propio de las aves. 


Mano con tres dedos 
parcialmente fusionados en las 
aves actuales) 


~>v Huesos mandibulares con 


^dientes (sin dientes en 
aves actuales) 


Furcula 

Cintura pectoral 


Costillas flotantes abdominales 
(se han perdido en las aves ac¬ 
tuales) 

n esternon (muy desarrollado 
en las aves actuales) 


Metatarsianos parcialmente 
fusionados (completamente 
fusionados en las aves actuales) 


Esqueleto de Archaeopteryx 
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pinzamiento clc los dedos del aguila 
con la otra mano. Solo se pnede espe- 
rar entonces a que el avc decida rela- 
jar la contraccibn y, mientras se espe- 
ra, se dispone del suficiente tiempo 
para darse cuenta de que un animal 
as! aprisionado, tal como un conejo, 
quedaria rapidamente paralizado, 
incapaz de respirar, y quizd, perfora- 
do de forma multiple por las garras 
del agresor. 

Las aves han perdido la larga cola 
reptiliana, que todavia era evidente en 
Archaeopteryx y la han sustiuiido por un 
grupo de mil sen los sobre los que se 
insertan las pin mas de la cola como en 
un alfiletero. Esta formacion contlene una 
increfble variedad de pequenos muscu- 
los, mas de 1000 en algunas especies, que 
control an a las cru dales pi u mas cauda- 
les. Eero el sistema muscular mas com- 
plejo de todos se encuentra en el cuello 
de las aves; los delgados y acordonadcxs 
musculos sulxlivididos y entrelazados ela- 
boraclamente doian al cuello de una 
increfble flexibilidad, desconocida en 
otros vertebrados. 



Figura 30-8 

Hueso hueco del ala de un ave canora en el 
que se muestran las estructuras de refuerzo 
y las oquedades que remplazan a la medula 
del hueso. Tales huesos «neumatizados» 
son notablemente ligeros y fuertes. 


Escapula Tendon Humero 



Figura 30-9 

Los musculos del vuelo de un ave estan 
dispuestos de tal forma que situan el 
centro de gravedad muy bajo en el cuerpo. 
Los dos mayores musculos de vuelo est£n 
anclados en la quilla del esterndn. La 
contraccidn de los pectorales impulsa el 
ala hacia abajo. Asi, cuando los pectorales 
se relajan, los supracoracoides se contraen 
y, actuando como un sistema de polea, 
impulsan el ala hacia arriba. 


Alimento, alimentacion 

Y DIGESTION 

Las aves han evolucionado a la par que los 
recursos alimentarios en casi toclos los 
ambientes de la tierra. Al principio de su 
evolucion, la mayor parte de las aves eran 
camfvoras y se alimentaban principalmen- 
te de insectos. Estos estaban bien estable- 
ciclos en la superficie terrestre, tanto en 
variedad como en numero, mucho antes 
de que las aves hiciesen su aparidSn, v 
representaban una enorme v valkxsa fuen- 
te de alimentos, solo parcialmente explo- 
tada por los anfibios y los reptiles. Gracias 
al vuelo, las aves podfan cazar insectos y 
llegar a ellcxs en lugares que restiltaIxin lolal- 
mente inaccesibles para sus companeros 
tetrapodos anclados a tierra. Hoy existe un 
ave para cazar practicamente cualquier 
insecto; algunas perforan la tierra, otras bus- 
can en la madera, otras se dedican a escru- 
tar cada hoja o ramita e induso las hay que 
tantean las galenas perforadas por los insec¬ 
tos en los troncos de las arboles. 

Muchas aves lambien se alimentan de 
otros animales Clombrices de tierra, molus- 
cos, erustSceos, peces, ranas, reptiles, 
mamfferos e induso otras aves). Un gmpo 
muy grande, casi un quinto de todas las 
aves, se alimenta de nectar. Algunas aves 
son omnfvoras (a menudo denominadas 
eurifagas o «de amplio espectro trofico), 



Figura 30-10 

Mecanismo para posar un ave. Cuando el 
ave reposa sobre una rama, los tendones 
automaticamente se tensan cerrando los 
dedos alrededor de esta. 

que pueden comer todo !o que sea esta- 
cionalmente abundante. Sin embargo, las 
aves omnfvoras deben compeiir con 
muchos otros omnivoros por la misma 
variedad de alimento. Otras son especia- 
listas (llamadas estenofagas o «de alimen¬ 
tation estricta»), que tienen una ventaja. 
pero tambien un precio. En el caso de que 
la comida se reduzca o desaparezea por 
alguna razon (enfermedades. clinias adver- 
sos, etc.), la supervivencia de muchas espe¬ 
cies puede verse seriamente amenazada. 

Los picxxs de las aves estan fuerteniente 
adaptados para diferentes hSbitos ali¬ 
mentarios, desde los mas cornunes, como 
los fuertes y abultados de los cuervos, a 
los grotescos y altamente especializados 
de los flamencos, tucanes y calaos (Figu¬ 
ra 30-11). El pico de un pa jam carpintero 
es recto, duro y con aspecto de cortafrfos. 
Sujeto a un tronco, sirviendose tambien 
de su cola como soporte, un picamade- 
ros puede peiforar la madera para cons- 
truir nidos o para dejar expuestas las gale- 
rfas clonde se encuentran lexs insectos: a 
centinuac ion utilizan sus largas, erizadas 
y flexibles lenguas para capturar los insec¬ 
tos en sus propios escondrijos. El craneo 
del picamaderos esta especialmente 
engrosado para absorber los impactos de 
estexs movimientos perforadores. 

^Cuanto comen las aves? For una 
curiosa paradoja, la fase «comer como un 
pajaro» es sinonima de un apetito minus- 
culo; sin embargo, debido a su intenso 
metabolismo son animales voraces. Las 
aves pequenas comen relativamente mas 
que las grandes, ya que su tasa metaho- 
lica es tambien mayor. Esto se debe a que 
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Figura 30-11 

Algunos picos de distintas aves, que muestran diferentes 




Busca en galenas de gusanos 


el consume) de oxigeno aumenta solo 
como el 75 % del a u men to de peso cor¬ 
poral. For ejemplo, la tasa metabolica de 
reposo (oxigeno consumido por gramo 
de peso corporal) de un colibri es 12 
veces la de una paloma y 25 veces la de 
un gallo. Un colibri de 3 g puede consu- 
mir d 100 % de su peso corporal en comi- 
da tcxlos los dias; un heirerillo de 11 g, un 
30%. y un gallo de 1880 g, solo el 3.4 %, 
Ohviamente, el peso del alimento consu¬ 
mido tambien depende del contenido de 
agua de la com id a. ya (pie esta no tiene 
valor raitricivo. Se calculo cpie un a nipt - 
lis bohemio cle 57 g devoraba 170 g de 
bayas acuosas del genero Cotonecister por 
dia, lo que representa jlres veces su peso! 
Los pajaros granivoros de tamanos equi- 
valentes quiza coman solamente 8 g de 
semi I las solidas diariamente. 

Lis aves procesan rapidamenre su ali¬ 
mento con un equipo digestive) muy efi- 
caz. Un alcaudon puede digerir un raton 
en tres horas y las bayas pueden pasar 
completamente a lo largo del tracto diges¬ 
tive) de un mirlo en tan solo 30 minutos. 
Ademas, las aves utilizan un alto porcen- 
tajede la comida que ingieren. No hay 
dientes en la boca y las mal desarrolladas 
glandulas salivales segregan principal 
mente moco para huinedecer la comida 
v la lengua coriacea y dclgada. Hay pocas 
papilas gustativas, aunque casi todas las 
aves pueden tener sentido del gusto en 
mayor o menor metlida. Los colibries y 
otros tienen lenguas atlhesivas, y los pica- 
maderos las tienen terminaclas en estile- 
tes. A la corta faringe le sigue un largo, 
muscular y elastico esofago que comu- 
nica con el estomago. Muchas aves pre- 
sentan en este punto una dilatacibn 
(buche) en el extreme) inferior del eso- 
lago, que sirve como camara receptora o 
de almacenamiento de alimentos. 

En las tortolas, las palomas y los loros, 


el buche no solamente almacena comida, 
sino que tambien produce «leche» gracias 
a la descamacion de las celulas epiteliales 
(|ue lo tapizan. Esta «leche de buche* es 
regurgitada tanto por los machos como 
por las hembras en la boca de los jovenes 
pichones, y tiene mucho mayor conteni- 
clo graso que la leche de vaca. 

hi estomago en si esrd dividido en un 
proventriculo, Cjue segrega jugos gastri- 
cos, y una molleja muscular tapizada con 
placas cornificadas, que sirven como pie- 
dras cle molino para triturar la comida. 
Para ayudar en el proceso de trituration, 
las aves ingieren pequenas pieclrecillas u 
objetos rugoses y duros que almacenan 
en la molleja. Ciertas aves de presa, como 
las lechuzas, Forman en el proventriculo 
pelotas de materiales indigeribles o ega- 
gropilas, por ejemplo con pieles y hue- 
sos. y las expulsan por la boca. En la 
union del intestine) con el recto aparecen 
un par de ciegos que pueden estar bien 
desarrollados. Dos conductos biliares 
de la vesicula biliar o del higado y dos 
o tres conductos pancreaticos desem- 
bocan cn el duotleno, o primer tramo del 
intestino. FI higado es relativamente gran¬ 
de y bilobulado. La porcion terminal del 
sistema digestivo es la cloaca, que tam¬ 
bien recibe los conductos genitales y los 
ureteres; en las aves jovenes. la pared dor¬ 
sal de la cloaca contiene la bolsa de 
Fabricio, un organo productor de I in fo¬ 
ci tos B, que son importantes en la res- 
puesta inmunitaria (p. 682). 

Sistema circulatorio 

Kl plan general cle la circulacion de las aves 
no es sustancialmente diferente del cle los 
mamifenxs. FI corazon aiarripartito es gran¬ 
de, y con paredes ventriculares fueites; por 
tanto, las aves comparten con los mamife- 
ros una separation total cle las circulacio- 
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Figura 30-12 

Sistema respiratorio de un ave. 

A. Pulmones y sacos aereos. Se muestra 
solamente un lado del sistema bilateral de 
sacos aereos. B, Movimiento de un umco 
volumen de aire a traves del sistema 
respiratorio del ave. Se necesitan dos 
ciclos respiratorios completos para 
movilizar el aire a traves del sistema 


ncs respiratoria y sistcmica. Sin embargo, 
es cl cayado aortico derecho. cn vex del 
izquierdo como en los mamilcros. cl que 
conduce a la aorta dorsal. I.as dos venas 
yugulares cn el niello estan conectadas 
por una vena transvcrsa, que es una atlap- 
tacibn para desviar la sangre de una yugu- 
lar a otra. a medida que se gira la cabcza. 
Las arterias braquiales y pectorales, de las 
alas v peeho, son increiblemcnte grandes. 

La tasa de latidos card tacos es extre- 
madameme rapida, y a) igual que en los 
mamifcros, hay una relacion inversa entre 


frecuencia canliaca y peso corporal. Por 
ejemplo, un pavo tiene una tasa cartlla- 
ca cn los momcntos de dcscanso dc 93 
pulsaciones por miniuo aproximacla 
mente; un gallo, 250. y un chochin 
pequerio, 500 cuando esta dcscansando, 
que pi led c aumentar a la increiblemenie 
rapida tasa de 1000 pulsaciones por 
minuto duranlc la fase de ejercicio. La 
presion sangulnea en las aves es aproxi- 
madamente equivalcnte a la dc los mami- 
leros de tallas similarcs. 

La sangre de las aves contiene eri- 
t roc it os nucleados biconvexos que son 
ligeramente mas grantles que los de los 
mamifcros. Los fagocitos o celulas ame- 
boides moviles de la sangre son increi¬ 
blemenie activos y eficientes para la repa¬ 
ration de heridas, asi como para la 
destruct ion de microhios. 


Sistema respiratorio 

Id sistema respiratorio de las aves difiere 
radical mente de los pulmones de repti¬ 
les y mamifcros, y esta maravillosamen 
te adaptado para enfrcntarse a las alras 
exigencias metabolicas tlel vuelo. Kn las 
aves, las linas rainificaeiones de los broil 
quios, en lugar de terminar en alveole>s 
comt) en los mamiferos, se desarrollan 
como una especie de lubos, los para- 
bronquios, a traves de los cuales el aire 
lluye coniinuamente. lambien es exclu¬ 
sive el desarrollado sistema de nueve 
sacos aereos interconectados, situ ados 
por pares en el torax y el abdomen, y 
que incluso se extienden mediante dimi- 
nutos lubos dentro dc las medulas dc los 
huesos largos (Figura 3d 12). Los sacos 
aereos estan conectados a los pulmones 
de tal forma que quiza el 75 % del aire 
inspirado pasa de largo por estos y fluye 
directa mente dentro de los sacos aereos 
posteriores, que serviran como reservo- 
rios de aire fresco. Al espirar este aire 
oxigenado es canalizado a traves del pul¬ 
mon y recogido en los sacos aereos ante¬ 
riores. De eslos lluye di recta mente a I 
exterior. Iai secuencia de flu jo se mues¬ 
tra en la Figura 30-12. La ventaja de tal 
tlisposicion es obvia: los pulmones red- 
ben aire fresco, tamo durante la inspira¬ 
don como durante la espiracion. Una 
corricnle casi continua de aire oxigena¬ 
do pasa a traves del sistema de para- 
bronquios altamcnte vaftcularizatlos. Aun- 
t]ue muchos detalles del sistema 


respiratorio de las aves no se conocen 
totalmente en la acuialidad. esta clan) que 
se I rata de un sistema mas eficaz (|ue d 
de cualquier otro vertebrado. 


La enormc eficacia del sistema 
respiratorio tie las aves se pone de 
manifiesto en el caso dc los gansos de 
cabcza harruda que migran 
mtinariamente sobre las mnntanas del 
Himalaya; ban sido vistos volando sobre 
el Everest (8848 m). en condiciones dc 
bipoxia grave. AJcanzan altitudes de 9000 
metros en menos de nn dia, sin el 
proceso tie aclimaiac ion que resulta 
imprescinclible en las personas solo para 
acercarse a las estrihaciones del Everesi. 


Ademas de la respiradon como prin¬ 
cipal funcion, el sistema dc sacos aereos 
avuda a cn friar a I ave durante un ejerci¬ 
cio prolongado. Una paloma, porejem- 
plo, prtxluce aproximacla mente 2^ voces 
mas calor cuando vuela que cuando esta 
posada. Los sacos aereos presentan inune- 
rosos divertieulos. cjue se extienden den¬ 
tro de los principals huesos neumaticos 
de las cinturas pectorales y pelvianas, de 
las alas y de las patas posteriores. Al con- 
teneraire recalentado, proportional! una 
considerable* capacidad de flotation al ave 


Sistema excretor 

Los rincines pares, metancfricos, rdaliva- 
mente grandes, estan sujetos a la pared 
dorsal del abdomen, en una depresion 
contra las vertebras sacras y la pelvis. HI 
l inon esta eompuesto de muc hos miles de 
nefronas cada una dc las cuales coasta 
dc un corpusculo ivnal y un tubulo renal. 
La orina se forma corrientemente a intves 
cle una lilt radon glomerular, seguitla de 
modification selectiva del filtrado en el 
tiihulo (los detalles de esta .secuencia estan 
deseritos en las pp. 662 a 665). Li orina 
pasa a la cloaca j traves cle los uretcres 
sin que exi.sra vejiga urinaria. 

Las aves. igual que los reptiles, excre- 
tan sus desechos nitrogenados en forma 
tie acido urico en vex cle urea, una adap¬ 
tation que se origino con la evolution 
del huevo con cascara (amniotico). End 
In it* vo con cascara, todos los produccos 
de excretion deben permanecer en el 
interior dc* esta junto con el embrion. Si 
se produjera urea, se podria acumular en 
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hi solucion, llegando a alcanzar rapida- 
mcnle niveles trixicos. El acido urico, sin 
embargo, cristaliza fuera tie la solucion y 
pucdc ser almaccnado sin peligro deniro 
de la cascara. Asi. tie una necesidad 
embrionaria se llega a una vinud adulta. 
Dado que cl acido urico prcscnta una 
Ixija solubilitlad, un ave pucdc excreta r 
1 g do acido urico con solo 1.5 6 3 ml dc 
agua. mientras que en un mamifero 
pucdc necesilar hasta 60 ml dc agua para 
cxirctar 1 g dc urea. La conccntracion del 
acido urico sc produce practica mente en 
su totalidad deniro dc la cloaca, donde 
se combina con materias feeales y sc 
reabsorbe cl agua. Asi, a pesar de tenor 
rinones mucho men os eficaces como 
organos concent rad ores dc solutos que 
los de los mamiferos, las aves pueden 
excretar acido urico casi 3000 voces mas 
cuuccntraclo que en la sangre, Incluso los 
rinones mas eficaces de los mamiferos. 
losdc cicrios roedores desert kolas, pue¬ 
den excretar urea solamente 25 voces 
mas concentrada que la plasmatica. 

Lis aves marinas (v lambien las toiiu 
gas marinas) ban desarrollado una origi¬ 
nal solucion para cxcrciar las grandes can- 
tidades de sal ingerida con el alimento y 
con el agua quo beben. Id agua marina 
coniiene aproximadamente un 3% de sal 
v es ires veces mas salada quo los fluidos 
corporals de un ave; sin embargo, el ririon 
del ave no pucdc concentrar sal en la orina 
ixirendma del 0,3 %. El problema se solu- 
dona gracias a la presencia de glandulas 
salinas que se localizan una sobre cada 
njo (Figura 30-13). Estas glandulas son 
(Hpaces de excrciar una solucion aliamente 
concentrada de doruro scklico. casi el 
doble de la conccntracion del agua mari¬ 
na. Ia solucion sale por las narinas exter 
nas o internas, lo que proporciona a las 
gaviotas, los petreles y otras aves marinas 
un moqueo perpetuo. El tamano de las 
glandulas salinas en muchas aves depen- 
de de la cantidad de sal quo ingieran con 
l;i dicta. Por cjemplo, una raza de azulo 
nesque vivia en un habitat semimarino en 
Groenlandia tenia glandulas de la sal 10 
veces mayores que las de los azulones 
corrientes habit antes cle aguas dulces. 


SlSTEMAS NERVIOSO 
Y SENSORIAL 

Los sistemas nervioso y sensorial de un 
jve relicjan de forma precisa los proble- 
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Figura 30-13 

Glandulas salinas de un ave marina 
(gaviota). Hay una glandula salina por 
encima de cada ojo. La glandula esta 
formada por una serie de lobulos dispuestos 
paralelamente. Uno de estos lobulos se ha 
dibujado en seccion transversal muy 
aumentada. La sal es segregada a los 
numerosos tubulos dispuestos radialmente 
y, a continuacidn. tluye hacia un canal 
central que conduce a la narina. 


mas complejos del vuelo y una existen- 
cia de tipo eminentemente visual, a la 
que se deben la alimentacion, el aparea- 
mienio, la defensa del territorio, la incu- 
bacion y el cuidado dc la prole, asi como 
poder distinguir correct a mente al amigo 
del enemigo. El encefalo de un ave tiene 
heniisferios cerebrales bien desarro- 
llados. cerebelo y un techo mesence- 
falico (lobulos opticos) (Figura 30-14). 
La corteza cerebral, que en los mamife¬ 
ros se convieite en el principal centre) de 
coordination, es delgada. no esta plega- 
da y se encuentra poco desarrollada en 
general en las aves, pero el nuclei) del 
cerebro, el llamado cuerpo estriado. se 
lia dilatado hasta eon veil irse en el primer 
centro integrador del encefalo v contro- 
la actividades tales como la degluc ion, el 
canto, el vuelo y casi todas las activida- 
des reproductions instintivas. Las aves 
relativamentc inteligenies, como los cuer- 
vos y los loros, tienen grandes hemisfe- 
rios cerebrales, que superan con mucho 
a los quo poseen aves menus inicligen- 
tes, como los gallos o las palomas. El 
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Figura 30-14 

Encefalo de ave en el que se muestran las 
principales divisiones. 

cerebelo es un centro de coordination 
vital, donde el sentido de la position 
muscular, el del equilibrio, y las impre- 
sioncs visualcs son ensamblatlos y utili- 
zados para coordinar el movimiento y el 
equilibrio. Los lobulos opticos. estrui 
t liras que sobresalen lateral mente en el 
cerebro medio, forma n un a para to de 
asoi iacion visual comparable a la corte¬ 
za visual de los mamiferos. 

Excepto en las aves no voladoras, en 
los pat os y en los bi litres, los sentidos del 
gusto y del olfato estan mal desarrollados. 
Kstii deficiencia, sin embargo, queda mas 
que compcnsada por el buen sentido 
auditivo y la extraordinaria vision tie estos 
animales, la mas aguda tie todo el Keinn 
Animal. Igual que en los mamiferos, el 
oklo cle las aves esta formado por tres 
regiones: (1) el oido exter no. un canal 
conductor tie los sonidos que se extiende 
hasta la nicmhrana timpanica (2) el 
oido medio, ton una columcla cilindri- 
ca que transmite las vibraciones. y (3) ti 
oklo interno. donde se localiza el orga- 
no tie audition. la coclea La codea de las 
aves es mucho mas corta que la coclea 
enrol la da de los mamiferos y, sin embar¬ 
go. las aves pueden oir aproximadamen¬ 
te el mismo rungo de frecuencias sonoras 
que los humanos. De hecho, el oido tie 
las primeras supera ampliamenle al oklo 
de los segundos en su capacidad para 
diferenciar cambios tie intensidad y para 
res|X)ncler a rapitlas flutluaciones tie tono. 

El ojo cle las aves se pareee a I tie otros 
veilebrados en la estructura general, pero 
es relativamente mas grande, menos esfe- 
rico y casi inmovil; en vez de girar sun ojos. 
las aves giran si is cabezas con su s cud los 
largos y flexibles para aha rear la totalidad 
del campo visual. La retina i Figura 30-15). 
sensible a la luz, tiene una rica y estmchi- 
rada provision de bastones (para vision 
nncliirna o crepuscular) y conos (para 
vision en color). Los conos predominan en 
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Figura 30-15 

El ojo del halcbn liene todos los 
componentes estructurales del ojo de 
mamifero, ademas de una estructura 
aplanada peculiar, el pecten, que se supone 
sirve para nutrir la retina. La extraordinaria 
buena vision del halcon se atribuye a la 
extrema densidad de conos en su fovea: 

1,5 millones por fovea, comparada con 
0,2 millones en el caso del hombre. 

las aves tliurnas y las bastones son mas 
numcrosos en las aves noclurnns. Una 
caracicristica tlilerencial del ojo de las aves 
es el pecten- o peine, un orguno alta- 
mente vasculari/ado. andado a la retina 
cerea del nervio oprieo e inmerso dentro 
del humor viireo (Figura 30-15). Se pien- 
sa cjue el pecten proporeiona nulrientes y 
oxlgcno al ojo. Debt* haeer mas, pero sn 
funcion siguc siendo enigmatica. 

La position de los ojos en la cabeza 
del ave esta reladonada con su genero 
de vida. Las formas herbivoras, t|ue 
deben evitar a los depretladores, ticnen 
los ojos localizados lateralmenle para 
obtener una amplia vision del enlorno: 
las aves de pres a, como los ha leones y 
las lechuzas, lienen los ojos dirigidos 
hacia adelanle Hn las aves rapaces y en 
algunas otras. la fovea, la region retinia- 
na de vision mas aguda, cjueda localiza- 
da en una profunda depression que Inice 
necesario que el ave enfoque exacta- 
mente sobre el objetivo. Muchas aves. 
ademas. Lienen dos foveas en sus retinas 
(Figura 30-15); una central, para visiones 
monoculares agudas. y otra posterior para 
vision binocular. La choeha percliz posi- 
blemente puede vet* binoculaimente. 
tanto hacia delante como hacia alias. Se 
tree que la agudeza visual de un halcon 
es ocho veccs superior a la del hombre 
(lo cual le permite ver claramente un 
conejo agazapado a dos kilometros) y la 
capacidad de una lecliuza para ver en la 
oscuridad es mas de 10 veces la capaci¬ 
dad de los humanos Las aves lienen 
buena vision cromatiea, especialmente 
hacia los extremos rojos del expectro. 


Muchas aves puctlcn ver en el ultravioleta, 
lo que las capacita para |x a rdhir caracteres 
ambientales inaccesibles para nosotros 
pero si para los insectos (como las Holes 
con "guias para el nectar» en el 
ultravioleta, que atraen a los iasectos 
polinizatlores). Varias esjx-cies de pat os. 
colibrk-.s, marlines Pescadores y 
pascrift>rmes canoros pueden ver en el 
ultraviolet;! proximo (UV) |>or debajo tie 
370 nm (el ojo htimano I ill m la luz 
ultravioleta por debajo de 100 nm). ;Pam 
que usan las aves la sensibilidud 
ultravioleta? Algunos, como los colibries. 
pueden ser atraidos hacia cl nectar tie las 
flores, como los insectos. Pero, para los 
restan(es. los posibles bcnellcios 
derivatlos de la sensibilidad al ultravioleta 
son objelo de conjeturas. 


VlJF.I.O 

<Que desencadeno la evolucion del vuelo 
en las aves, esa capacidad para elcvarse 
libres sobre la tierra que practicamente 
todo ser humano ha sonado con poder 
realizaren algun momento? La evolut ion 
hacia cl vuelo fue el resultado tie una 
serie tie presiones selectivas complejas. 
Hi a ire era un habitat reiativamente inex- 
pioratlo, repleto tie insectos volatlores 
que poefiun servir de alimento. HI vuelo 
lambien ofreeia la posibilidad tie Iniida 
f rente a letrapodos rerrestres. y la opor- 
tunkkttl de viajar lejos y rapidamente para 
establecer nuevas areas tie cria, asi como 
para beneficiarse de un elima anual 
perpetuamente favorable, emigrando al 
Norte o al Sur. segim las estaciones. 

Las pruebas paleontologicas son 
demasiado escasas para pr<jporciomrnos 
un registro historico del origen del vuelo. 
pero esto debio haber oeurrido en una 
de dos formas: las aves empezaron a 
volar bien porque trepaban hacia un 
lugar elevado y planealxtn hacia abajo o 
bien por levantarse destle el suelo baiien- 
do sus extremidades en el aire. La hipo- 
tesis llamada «teoria cursora* o «del suelo 
arriba- sugiere tjue las aves lueron corre- 
tloras lerncolas con alas primitivas que 
usaban para capturar insectos. Con pro¬ 
toalas cuda vez mayores, el animal corre- 
dor fue capaz de elevarse en el aire. La 
leoria mas ampliamente aceptada. cono- 
cida como «modelo arborco» o «dc los 
arboles abajo», sugiere que las aves pasa 
ron por un aprendizaje arboreo trepador. 


saltando entre los arboles, dejandosc cuer 
a modo de paraeaklas, j>laneando y. por 
ultimo, volando tie forma activa Algo, 
desde luego. es includable: las plumas 
lueron un requisite) absolute) para cl 
vuelo. HI origen evolutivo de las plumas 
es anterior al del vuelo; las plumas apa- 
recieron por su capacidad termorregula- 
dora, e hicieron posible la subsiguiente 
evolucion del vuelo. No tiene base algu- 
na la idea de tjue los antecesores de las 
aves volaban con ayuda de menibranas. 
como los murcielagos. y que posterior- 
mente desarrollaron plumas. 

El ala de las arcs como si sterna 
elevador 

Hi ala de las aves es un piano de susien- 
tacion sujeto a las leyes conocidas de la 
acrodinamica. 11 ala del ave es aerodina- 
mica en seccion transversal, con una 
superficie inferior ligeramente concavu y 
con unas pequenas plumas e.strechamente 
acopladas donde el margen anterior choca 
contra el aire (Figura 30-16). HI aire lluye 
suavemente sobre el ala. provocando la 
ascension con minimas fuerzas de resis- 
tencia Parte de la elevat ion se produce 
por presion positiva contra la superficie 
inferior tie ala. Pero en la cara superior, 
donde la corriente tie aire debe tlespla- 
zarse mas rapido y durante un trayocto 
mas largo sobre la superficie convexa, .se 
crea una presion negativa t|ue equivalea 
mas de dos tercios de la ascension total. 

La relat ion de elevacion-resistcncia 
tie un piano de sustentacion viene deter- 
minada por el Angulo (o horde) de 
ataque y por la velocidad tlel aire (l*igu- 
ra 30 16). Un ala que iransporla una 
determinada carga puede pasar a t raves 
del aire con altas velocidades y un jx*que- 
no Angulo de alaquc, o bajas velocidades 
y may ores Angulos tie ataque-. pero a 
inedida tjue disminuye la velocidad. se 
alcanza un punlo en que el angulotle 
ataque llega a ser demasiado grande. 
Aparecen entonces turbulencias en la 
superfine superior, se anula la ascension, 
y el animal entra en barrena. Esto puede 
ser retrasado o evitado situando una 
pequena ramira alar por delante del 
margen anterior, tie tal mancra que la 
capa de aire rapido queda dirigida a lo 
largo de toda la superficie superior tlel 
ala. Las ran unis ala res se usan todavia en 
aviones que viajan a bajas velocidades. 
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Presion minima y 
sustentaetdn maxima 
donde el llujo de 
aire es m^s rapido 


Area menor de alta 
presion y 

sustentaci6n bajo el 
ala 



En las aves se him dcsarrollado dos tipos 
de ranuras alarms: (l) el alula, un grupo 
de pequenas plumas situadas sobre cl 
dedo pulgar (Figuras 30-6 y 30-7). que 
proporciona una ranura a mitad del ala, 
y (2) ranuras outre las plumas pri- 
marias, que tlejun hendiduras en los 
extremos del ala. En una sene de aves 
canoras. este ultimo conjunto supone tin 
meeanisino de ranuras antiharrena para 
la mitad externa, aerodinamieamente mas 
imponante. del ala. 


Turbulencia que destruye 
la sustentacibn 



A bap vclocidad *e entra en barren* 


La ranura alar dirige el aire rbpido 
sobre la superficie superior del ala 



La barrena se impide con ranuras alares 



Figura 30-16 

Patrones de aire formados por un piano de 
sustentacibn o ala, moviendose desde la 
derecha a la izquierda. A baja velocidad, el 
angulo de ataque (a) debe aumentar para 
mantener la elevacion, pero esto aumenta la 
amenaza de barrena. Las figuras superiores 
muestran como evitar la barrena por baja 
velocidad, mediante hendiduras alares. El 
vbrtice del extremo del ala (aba/'o), una 
turbulencia que tiende a desarrollarse a 
altas velocidades, reduce la eficacia del 
vuelo. El efecto se minimiza en las alas que 
caen hacia atras y son apuntadas. 


Formas bdsicas de las alas 
de las aves 

Lis alas varian cn tamano y forma debi- 
do a que la ex plot a cion efectiva de dife- 
rentes habitat ha impuesto unos requisi¬ 
tes a erod in5m icos especificos. Se 
reconocen facilmente cuatro tipos de 
alas*. 

Alas elipticas. Lis aves que deben manio- 
brar en habitat forestales, como los gorrio- 
nes. los mosquiteros, las loriolas. los pica- 
maderos y las urracas (Figura 30-17A). 
tienen alas elipticas. Este tipo tiene una 
relation de tipo bajo (relation entre Ion 
gitud y anchura media). Lis alas del Spit 
fire, un caza brilanico de la Seguntla Cue 
rra Mundial altamente maniobrable. tienen 
un contorno casi identico a! del ala de un 
gorrion. Las alas elipticas estan provistas 
de numerosas ranuras entre las plumas pri- 
marias. lo que evita entrar en barrena 
durante un giro agudo, vuelo a baja velo¬ 
cidad. v tlespegues y alerrizajes frecuen- 
tes. Cada pluma primaria aislada se com- 
porta como una miniala estrecha con un 
angulo de ataque alto, que proporciona 
mucha elevacion a baja velocidad. La alta 
maniobrabilitlatl del ala ellpiica esta ejem- 
plificada por el diminuto chcxTtin qrie, en 
caso de ser asusiado, puctle cambiar de 
curso en 0,03 segundos. 

Alas de alta velocidad. Lis aves que se 
alimentan al vuelo, tales como las golon- 
drinas, los colibries y los vencejos, o 
aqutilas que hacen grandes migraciones. 
como los chorlitos. las limicolas, las 
golondrinas marinas y las gaviolas (Figu 
ra 30-171.1), tienen alas descendentes en 
direction caudal que se afinan hacia su 

* Saville, D. B. O. 1957. Adaptative evolution in the 
avian wing. Evolution 11 212-224. 


extreme). Son de section bastanie plana, 
con una relation de tipo moderada me ri¬ 
te alto y carecen de las digitaciones carac¬ 
ier isticas del gru[io precedente. Esta incli¬ 
nation hacia atras y la amplia separation 
de las punlas rethicen los vortices del 
extremo del ala, unas turbulencias que 
generan resistencia al avante v que lien- 
den a desarrollarse a altas velocidades 
justamente en his pumas. Este tipo tie ala 
es aerodinamieamente eficaz para el 
vuelo rapido, pero no puedc mantener 
facilmente a un pajaro en el aire a bajas 
velocidades. Las aves mas rapidas, tales 
como las limicolas. que se ha ca leu lack) 
alcanzan velocidades de 175 km por 
hora, pertenecen a este grupo. 

Alas tic planco. Las aves planeadoras 
oceanicas tienen alas con rtiationes dc 
tipo alto, parecidas a las de los aviones 
planeadores para vuelo sin motor (vele 
ros). Este grupo incluye a los albatros, las 
fragatas y los alcatraces (Figura 30-1 7 C). 
Tales alas largas y cstrechas carecen de 
ranuras y estan adaptatlas para un phi 
neo dinamico a alias velocidades, gene- 
rack >r de una gran elevation. Tienen la 
mas aka eficacia acrodinamica de todas 
las alas, pero son menos maniobrables 
que las anchas y hendidas alas de los pla¬ 
neadores terrestres. Los planeadores dina- 
micos han aprentlitlo a aprovechar los 
muy regulares vientos marinos utilizan- 
do corrienles de aire adyacentes de dife- 
rentes velocidades. 

Alas con alta capncidad elevadora. Los 

buitres, ha leones, aguilas. lechuzas y agui- 
las pcs i atloras (Figura 30-1^1)) son depre- 
dadores que lie van cargas pesadas; tienen 
alas con muchas hendiduras terminales, 
con a In las y con un pronunciado comba- 
miento. todo lo cual promueve una alta 
capacitlad de elevacion a bajas velocida¬ 
des. Muchas de esias aves son planeado¬ 
ras terrestres. con alas amplias v hendidas. 
que suponen una irspuesui adecuada para 
la manic)brabilidad requerichi en un planeo 
estatico en las caprichosas corrientes que 
se forma n sobre la tie rra. 

Vuelo batido 

Lt forma basica del vuelo es tan compleja 
que todavia no ha sitlo posible analizar- 
la completamente; sin embargo, las aves 
jovencs vutian casi perfectamcntc desde 
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Parte 111. Divcrsictad de la vida animal 
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Figura 30-17 

Cuatro formas basicas de alas de aves. 


su vuelo inicial. Hace mas de un siglo. 
un zoologo ingles aid golondrinas jove- 
nes en un espucio Um reducido que no 
podian extender sus alas completamen- 
te. Sin embargo, cuando las solid, a una 
edad en (|tie las golondrinas norma 1- 
mente vuelan. lo hieieron inmedialamente 
y sin halier practicado. 


Se requieren dos luerzas para el vuelo 
batido: una fuer/a asccndentc que sopor- 
te el peso del cuerpo y un cm/mjc hori¬ 
zontal que haga avanzar al ave contra las 
fuerzas de friccion. I n el vuclo batido. 
las plumas primarias del extreme) del ala 
originan la acomelida, mientras que las 
plumas secundarias del interior del ala. 


que no se mueven tanto ni lan rapido, 
actuan conio una supcrficie acrodinanii- 
ca. proporcionando la elevacion. La 
mayor fuerza se a plica en el liatido hacia 
aba jo. Las plumas primarias se dolilan 
hacia arriha y giran con un gran Angulo 
de ataejue, penetrando en el aire como 
una htiice (Figura 30-18). Fi ala entera (y 
el cuerpo del ave) es empujada hacia 
adelante. En el batido hacia arriha. las 
plumas primarias se doblan en la di¬ 
rection opuesta, de forma que sus su¬ 
perficies superiorcs giran en un angulo 
positive) de ataque para proclucir la aco- 
metida, precisamente como las superfi¬ 
cies inferiores hieieron en el liatido hacia 
alia jo. Se necesita un batido poderoso 
hacia arriha para el vuelo suspendido. 
como el de los eolibries. y es importan- 
te para el despegue rapido y vertical de 
pet| ue nos pajaros con alas elipticas. 


MKtRACION y navegacion 

Las venlajas de la migration quedaron 
expuestas en la introduce ion a este capi- 
tulo. For supuesto. no todas las aves 
migran. pero muehas de las especies 
amcrieanas y europeas si lo hacen. y los 
viajes bianuales de algunas de el las son 
realmente extraordinarios. La migration 
supone la mayor tie las a vent liras en la 
vida de un ave, pero tambicn el mayor 
de los riesgos. 


Rutas migradokas 

La mayor parte de las aves voladoras tie- 
nen rutas bien establecidas que recorren 
el Norte y el Sur. Como la mayor parte 
tie las aves (y tie otros animales) viven 
en el hemisferio Norte. donde se con 



Figura 30-18 

En un vuelo batido normal de voladores fuertes, como los patos, las alas baten hacia abajo y hacia delante totalmente extendidas. 

La acometida se realiza mediante las plumas primarias del extremo del ala. Para empezar el batido hacia arriba el ala se dobla, llevandola 
hacia arriba y hacia adelante. El ala entonces se extiende, lista para el siguiente batido hacia abajo. 
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centra la mayor parte de la masa conti¬ 
nental del planeta. casi tod as invernan en 
el Sur y pasan el verano en el Norte. De 
las aproximadamente 4000 especies de 
aves migradoras (un poco menos de la 
mitad del total), la mayor parte crian en 
las latitudes mas nortenas del hemisferio; 
el porcentaje de emigrantes en Canada es 
mucho mayor que el porcentaje de emi¬ 
grantes en Mexico, por ejemplo. Algunas 
utilizan dilercnies rutas en el otono y en 
la primavera (Figura 30-19); otras, espe¬ 
cial inente algunas especies aeuaticas, 
com pi eta n sus rutas migradoras en un 
tiempo muy coito. Muchas, sin embargo, 
se toman el viaje eon mas tranquilidad. 
parando a menu do para alimenlarse. 
Sabemos que algunas cum teas y especies 
afines tardan entre 50 y 60 dias en migrar 
desde sus cuarteles de invernada en Cen- 
troamerica a sus areas de cria en Canada. 

No toclos los miembros de una espe- 
cie migran en el mis mo momento; existe 
bastante variation y, de esta forma, mien- 
tras que algunas aves se pueden encon- 
tnireoncluyentlo su cria. otras de la misma 
especie pueden no ha her 11 egad o aim a 
las zonas estivales. Muchas de las especies 
de menor lamano migran por la noche y 
se alimenran durante el dia, y muchas aves 
vadeadoras y nada donis migran tan to de 
dia como de noche. La altura a la que vue- 
lan van a bastante. Las aves migradoras 
tienden a volar mas alto sobre el agua que 
sobre tierra, y mas lambien por la noche 
que durante el dia. 

Muchas aves se guian por senales 
lerre.stres. tales como nos y costas, pero 
otras no cluclan en volar directaniente 
sohre grandes exlensiones de agua en sus 
rutas. Algunas tienen vias de migracion 

Figura 30-19 

Migraciones del bobolink y del chorlito 
dorado. El bobolink realiza desplazamientos 
anuales de 22 500 km entre los lugares de 
cria en Norteamerica y sus zonas de 
invernada en la Argentina, un trayecto 
increible para un ave de tan pequeno 
tamano. Aunque la zona de cria se ha 
extendido a colonias en las zonas 
occidentales, estas aves no toman ningun 
tipo de atajo, sino que siguen apegadas a la 
antigua ruta que bordea toda la costa 
oriental. El chorlito dorado realiza una 
migracion circular volviendo por el Atlantico 
en su migracion hacia el Sur durante el 
otono, pero ascendiendo a traves de 
Centroamerica y el valle del Mississippi, ya 
que las condiciones ecologicas de la zona 
son mas favorables para el en ese momento. 


muy amplias. mienrras que otras. como 
algunas limicolas, estan restringidas a vias 
muy eslrechas v se mantienen muy cerca 
de las costas debido a sus necesidades 
alimeniarias. 

Algunas especies son conocidas por 
sus migraciones de larga distancia. Kl cha- 
rran drtico es el cam peon de esta cate- 
go iia, ya que se reproduce en el drculo 
Polar Artico e inverna en las regiones 
antarticas. El charran realiza un circuilo 
en la ruta de migracion desde Norrea- 
merica, pasando sobre las costas de Euro- 
pa v cle Africa, y luego hacia sus cuarte¬ 
les de invierno, un viaje que puede muy 
bien superar los 18 000 km. Otras aves 
que crian en Alaska siguen una Hnea 
mucho mas directa a lo largo de la costa 
del Padfico de ambas Americas. 

Muchas aves canoras tambien hacen 
grandes viajes migradores (Figura 30-19). 
Africa es una zona cle invernada favorita 
para muchas aves europeas; otras muchas 
vuelan hasta ella incluso desde la misma 
Asia Central. 

Estimulo para la migracion 

Los humanos sabemos desde hace siglos 
que el ciclo reprocluctor de las aves esta 
estrechamente relacionado con las esta- 
ciones. Solo en los ultimos 60 a nos, sin 
embargo, se ha demostrado que el a larga- 
miento de los cltas a finales de invierno y 
principios de primavera estimula d desa- 
rrollo de las gonad as y la acumulacion de 
grasa, cambios i memos import antes que 
predisponen a las aves para migrar hacia 
el Norte. Exisien pruebas de que el aumen- 
to de la longitud del dia estimula la aclivi- 
dad del lobulo anterior de la hipofisis, 


haciendolo entrar en actividad. La secre- 
cion de la hormona hipofisaria gonado- 
tropica, a su vez, pone en marcha una serie 
compleja de cambios fisiologicos y elolo- 
gicos c{ue tienen como resullado el creci- 
miento de las gonaclas, reposicion de gra- 
sas, migracion, cortejo y comport a mientos 
de a pa rea miento y cria de los jovenes. 


Xu me rose >s experimentos sugieren que la 
mayor parte de las aves se orientan fun- 
damentalmente por la vista. Uis aves reco¬ 
il ocen senales topograficas terrestres y 
siguen rutas migradoras famiHares, un 
coni porta miento al que contribuye la 
migracion en bandos, durante la cual los 
recti i sos navegatorios y la experiencia de 
las aves mas viejas se aproveclian en liene- 
ficio de todas; pero aclemas de la n a vega- 
cion visual, las aves hacen uso de una serie 
de mecanismos orientativos que tienen a 
su disposition. Por ejemplo, las aves tie¬ 
nen un senlido innate del riempo y de la 
direction muy precise. V hay estudios 
recientes que ana den ereclibilidad a la vieja 
y muy debaticla hipotesis de que las aves 
pueden cletectar el campo magneiico de 
la Tierra y viajar utilizandolo. ibdos estos 
recursos son innatos e instintivos, aunque 
las capacidades de navegacion aerea del 
ave pueden mejorarcon la experiencia. 

Experimentos recientes de los ornico- 
logos alemanes G. Kramer y E. Sauer y 
del americano S. Emlen han demostrado 
convincentemente que las aves pueden 
navegar con orientacion celeste: el sol de 
dia y las estrellas de noche. Utilizantlo 
jaulas circulares especiales. Kramer con- 
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Parce III. Diversidad dt* la vida animal 


A principios cle las aftos 70. W. T. Keeton 
dcmostro que la capaeidad de retorno de 
las palomas se desrnua o se altera ha de 
forma significativa si se sujetaban 
pec|uenos imanes en su cabeza o si se 
producian pequefias fluctuaciones en el 
campo geomag net ico. Pero hast a nuiy 
recientemente la natnraleza y posicion del 
receptor magnet ico en las palomas 
continno siendo un misterio. Se han 
descubierto depositos de nna sustancia 
magnetica llainada magnetita (Ft^O.Pen 
la musculatlira cervical de las palomas y 
los gorriones niigradorcs de cabeza 
blanca. Se ha sugerido que si este material 
se acoplaru a receptores musculares 
sensibles, la estnictura sei"viria como una 
brujula que capacitaria a las aves para 
detectar y orientar sus migraciones dentro 
del campo magnet ico terrestre. 


cluv6 que las aves poseen un sen tick) 
temporal incorporado, que les permite 
mantener una direction de brujula con 
referenda al Sol, independienremente de 
la hora del dia (Figura 30-20). Esto se 



Figura 30-21 

Parte de una colonia de alcatraces norterios, 
Morus bassanus, donde se muestra el 
extremadamente reducido espacio entre los 
individuos de esta especie altamente social. 
Orden Pefecaniformes. 


denomina orientacion solar aziniutal 

( azimuth , portador de la brujula del Sol). 
Los ingeniosos experimentos de Sauer y 
Kmlen con planetarios sugicren que algu- 
nas aves, posiblemente muchas, son 
capaces de detectar y navegar siguiendo 
el eje de la Estrella Polar, alrededor del 
cual parecen girar las constelaciones. 

Algunos interesumes hechos de la 
navegacion de las aves todavia se resis- 
ten a una ex plicae ion racional. Muchas, 
indudablemente, utilizan una combina¬ 
tion de mecanismos ambientales e inna- 
tos para migrar. La migration es un asun- 
to serio; el bianco normalmente es 
peejueno y la selection natural elimina 
automaticamente a aquellos individuos 
que co me ten errores durante sus migra¬ 
ciones. clejanclo solo a los mejores nave- 
gantes para propagar la especie. 

COMPORTAMIENT O 
SOCIAL Y REPRODUCCION 

Dice el adagio que «Dios los cria y ellos 
se juntan», y muchas aves son indudable¬ 


mente criaturas altamente sociales. Espe¬ 
cial mente durante la estacion reproducto- 
ra, las aves marinas se congregan a veces 
en colonias gigantescas para anidar y criar 
a sus polios (Figura 30-21). Las aves terres- 
tres, con algunas excepciones, como los 
estorninos o las grajillas. tienden a ser 
menos gregarias que las aves marinas 
durante la cria, y buscan el aislamiento 
para sacar adelante a sus polluelos. Pero 
estas m ism as especies, que durante la cria 
se apartan de sus congeneres, pueden 
agregarse para migrar o alimentarse. La 
sociabilidad ofrece ventajas: protection 
mutua contra los enemigos, mayor facili- 
dacl pant encontrar pareja, men or oportu- 
nidacl para que los individuos se pierdan 
durante la migration y amontonamiento 
como meditla de protection contra bajas 
temperaturas nocturnas durante la migra¬ 
tion. Algunas especies, como los pelica- 
nos (Figura 30-22), pueden milizar un 
comportamiento cooperative) altamente 
organizado para pescar. En ningun 
momento son mas evidentes las interac- 
ciones sociales de las aves que duntnte la 


Figura 30-20 

Experimentos de Gustav Kramer con brujula 
solar de navegacion en estorninos. A, En 
una caja circular, con una ventana, el ave 
aletea para alinearse en la misma direccion 
que seguirfa si estuviese libre. B, Cuando el 
autentico angulo del sol es reflejado en un 
espejo, el ave mantiene la misma posicion 
relativa con respecto al sol. Esto demuestra 
que estas aves utilizan el sol como una 
brujula. El ave navega correctamente durante 
el dia, cambiando su orientacion con el sol a 
medida que el so! se mueve en el 
firmamento. 



Figura 30-22 

Comportamiento cooperativo para pescar de los peh'canos blancos, Pelecanus onocrotalus. 
A, Los pelicanos dibujan una herradura para agrupar peces. B, Entonces se zambullen 
simultaneamente para capturar los peces con su bolsa gular. (Las fotos fueron tomadas con 
dos segundos de intervalo). 
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estacion de cm, cuando establecen terri- 
torios. eligen pareja, construyen sus nidos, 
incuhan los huevos y crian sus polluclos. 

SlSTEMA REPRODUCTOR 

Hn el macho, los testiculos pares y los 
conductos accesorios son similares a los 
que aparecen en muchos otros verrelPra¬ 
dos. Desde los testiculos. los vasos defe- 
rentes conducen a Ja cloaca. Antes de la 
descarga, el esperma se almacena en la 
vesicula seminal, el extreme) distal dila- 
lado del vaso deferente. Esta vesicula 
seminal puede agrandarse tamo durante 
la cstacion de cria con esperma alrnace- 
nado que cause una protuberancia local. 
Las alias temperaturas corporales que 
tienden a inhibir la espermatogenesis en 
los testiculos son compensadas por 
el efecto de enfriamiento de los sacos 
aereos abdominales. Los testiculos de las 
lives stiffen tan gran desarrollo en la esta- 
cion de cria, que pueden aumentar su 
tamano hasta 300 veces, para despues 
encogerse hasta tamanos muy pequenos. 
Algunas aves. como los patos y los gan- 
sos, tienen un organo copulador gran¬ 
de y bien desarrollado (pene) provisto 
de un canal en su porcion dorsal para la 
transferencia de esperma. Sin embargo, 
la mayoiia de la aves carecen de pene, v 
la copula consiste en la aposicion de 
doacas, normahnente mientras el macho 
se encuentra sobre el clorso de la hem- 
bra (Figura 30-23). Algunos vencejos 
copulan en vueJo. 



* 


Figura 30-23 

Copula en aves. En las especies de aves 
mas evolucionadas, el macho carece de 
pene. El macho copula situcindose sobre el 
dorso de la hembra, presionando su cloaca 
contra la de esta y transfiriendo asi el 
esperma. 


Hn la hembra de la mayoria de las 
aves solo se desarrolla el ovario izquier- 
do y su oviducto; los derechos desapa- 
recen o se convieiten en est met liras ves¬ 
tigia les. Los huevos expulsados del ovario 
son recogidos por el extremo expandido 
del oviducto, llamado uifundlbulo (Figu- 
ra 30-24). HI oviducto conduce poste- 
riormente hacia la cloaca. A medicla que 
los huevos descienden por el oviducto. 
se les va anadiendo la albumina o clara 
proceclente de ghlndulas especiales; mas 
abajo, en el oviducto, tambien se segre- 
gan alrededor del liuevo la farfara, la cas- 
cara y los pigmentos de esta. La fecun¬ 
dation tiene lugar en la porcion superior 
del oviducto pocas horas antes de cjtie se 
ana dan las capas de albumina, farlara y 
cdscara. Hi esperma se mantiene vivo en 
el oviducto cle la hembra durante muchos 
dias despues de un solo acoplamiento. 
Los huevos de gallina muestran buena 
fertilidad durante cinco o seis dias des¬ 
pues de la copula, pero tras esto, la fer¬ 
tilidad cae en picado. Ocasionalmente, 
un liuevo de gallina puede continual* fer- 
til 30 dias despues del apareamiento. 
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Figura 30-24 

Sistema reproducer de un ave hembra. 


SlSTEMAS DE APAREAMIENTO 

Los dos tipos mas comimes cle relacion 
sexual en los animales son: la monoga- 
mia. en la cual un individuo se aparea 
con un solo compaftero en cada estacion 
de cria, y la poligamia, en la que un 
individuo copula con dos o mas conge- 
neres en cada estacion. La monogamia es 
rani en la mayor parte de los grupos ani¬ 
males. pero en las aves suele ser la regia 
general: mas del 90 % de las aves son 
monogamas, e incluso en algunas espe¬ 
cies, como los cisnes y gansos. las pare- 
jas son para toda la vida y a menudo per- 
manecen juntas durante loclo el ario. La 
monogamia estacional, sin embargo, es 
mas comun en la mayor parte de las aves 
migradoras, cjue se emparejan durante la 
estacion de cria pero que llevan vidas 
independientes durante el resto del ano. 


Hi ten nine «J)oIigamia» («muchos 
casamientos») sc utiliza cuando el sexo 
del individuo con varias parejas no 
queda especificado. La forma mas 
corriente de poligamia es la poliginia 
(«muchas hembras»), en la cual un 
macho se aparea con mas cle una 
hembra. Mucho mas rara es la poliandria 
(«muchos machos*), en la cjue una 
hembra se aparea con mas cle un macho 
en cada estacion de cria. 

Una razon de por que la monogamia 
es m&s corriente entre las aves que en 
otros animales como los mamiferos es 
que las hembras de las aves no estan 
equipadas, como las de aquellos, con un 
reservorio incorporado de alimento para 
los jovenes. De esta forma, la capacidad 
de ambus sex os para proporcionar cui- 
dados parentales, especialmente alimen- 
tos para los jovenes, es mas similar en las 
aves cjue en los mamiferos. Lai ave hem¬ 
bra elegira a aque! macho cuya dedica¬ 
tion a los cuidados de la pollada pueda 
ser alta, e intentara evitar un macho que 
ya se haya acoplado con otra hembra, 
plies este, en el mejor de los casos, soia- 
mente podria dividir su tiemjx) entre sus 
dos comparieras, o incluso dedicar mas 
atencion a la otra hembra. De este mode 
las hembras refuerzan la monogamia. 

Lit monogamia en las aves tambien esta 
potenciada por la necesidad del macho de 
asegurarse v defender un lerritorio antes 
de cjue pueda atraer a la hembra. HI macho 
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puedc canuir mucho pant anunciar su prv- 
sencia a las hcmbras y para evitar quo otjos 
madias penelrcn en sus dominiexs. La hem- 
hra vaga tic un territorio a otro buscantlo 
un macho cuyo area de aprovisionamien- 
to ofrezca las mejores opommidades para 
el C'xito reprodnclor. Normalmenle, un 
macho es capaz de defender un firea que 
proporciona los recursos suficientes para 
una hemhra cn cria. 

hi forma mas cornun de poligamia cn 
las aves. cuando aparece. es la poliginia 
(vnuichus hemhras»), en la que un macho 
sc aparea con mas de una hembra. Fn 
muchas espccics de gal los de las prade- 
nis, los machos sc congregan en un lugar 
colectivo de cortejo, el lek. dividido en 
terrilorios pnvados, cada uno de los cua- 
Ics esia agresivamente delentlido por un 
macho cn pavoneo (Figura 30-25). No hay 
nada de valor cn cl «lek» para la hembra. 
con excepcion del macho, v todo lo que 
el le puede ofrccer son sus genes, ya cjue 
solo las hembras cuidan de la prole. Nor¬ 
ma imente ex isle un macho dominante y 
varios machos suhordinudos en el «lek». 
La competencia entre ellos por las hem¬ 
bras es intensa. pero estas parecen elegir 
al macho dominante para aparearse. ya 
que presumiblentente, el rango social esta 
correlacionado con la calidad geneiica. 

Cria y cuidado df 

LOS JOVENFS 

Para reproducirse, todas las aves ponen 
huevos que delxrn ser incubados por uno 
o por amlxjs progenitores. Li mayor pane 


de los huevos de los pajaros (orden Pits- 
serilbrmes) necesiian unos 1 i dias para 
eelosionar; sin embargo, los patos y los 
gansos necesiian por lo menos el dohle 
de ese jieriodo. la mayor parte de la labor 
de incubation recae sob re la hembra. 
aunque en muchas casos. la pareja com- 
parle la tarea v. ocasionalmente. es solo 
el macho el que realiza la incubacion 
la mayor pane de las aves conslmyen 
algun lipo de nido en el que crian la prole. 
Algunas simplemente ponen sus huevos 
en la lierra o en rexas, v no hacen inicn- 
10 alguno por construir un nido: otras. en 
cambio, los consrruyen muv elaborados, 
como por ejemplo, los nidos pendulums 
de las ornpOndolas. los cubiertas de lique- 
nes de los colibnes (Figura 3<>-26) y de los 
papamoscas. las nidos dc arc ilia con forma 
de chimenea tjue fabrican las golondrinas, 
las llotantes tie algunas somonnujos, o las 
gigantescos acumulos de los pavos aus¬ 
tral ia nos. La mayor pane de las aves rea- 
lizan un considerable esfuerzo para escon- 
tlcr sus nidos de los enemigos. Los pajanxs 
carpinteros y muchas aves canoras lexs si- 
tuan en huecos dc los arboles o en olras 
cavitlades: kxs marlines Pescadores exea- 
van tuneles en los laludes que bortlean 
los nos y las aves tie presa conslmyen sus 
nidos en arboles alios y frontlosos o sobre 
acaniilados inaccesibles. Algunas aves. 
como el cuco europeo v ciertas oropen- 
dolas americanas, no consimven nidos, 
sino que simplemente ponen sus huevos 
en los de aves tie tuenor tamano que ellos 
mismos. Cuando sus huevos eclosionun, 
los patlres adoplivos se encargan de la cria 



Figura 30-26 

El colibri de cola ancha, Sefasphorus 
platycercus alimentando a sus polluelos en 
el nido construido con ramas y telas de 
telararia y decorado externamente con 
Ifquenes. La hembra construye el nido, 
incuba los huevos del tamano de un 
guisante y cria a los jovenes sin la ayuda 
del macho. Estos pequenos pharos, 
aparentemente fr^giles pero decididos, 
realizan arduas migraciones estacionales 
entre Canada y Mexico. 

tie los jovenes, que desplazan a sus prn- 
puis erfas. 

Las aves recien emergidas del huevo 
son tie dos tipos: precoces y altriciales 
Los |hollos precoces, tales como los de las 
cotlornices, las galliformes. los patos y la 
mayor parte tie las aves acuaiicas. e.sian 
cubiertos con plumon en el momenlo del 
nacimiento, y pueden correr o nadar Ian 
pronto como su plumaje se seca (Figura 
30-27). Los polios altriciales. en cambio. 
nacen tlesnutlos y tlesampanidos. perma- 
neciendo en el nido tluranlc una semana 
o mas Los polios dc ambos lipos necesj- 
tan tie todas formas el cuidado de sus 
padres durante un liempo en el que son 
alimeniatlos, vigilatlos y proicgitkxs de la 
Iluvia y el sol. Los padres tie las espccics 
altriciales deben llevar comida a sus jove¬ 
nes casi constanlemente, ya cjue la mayor 
pa lie de los polios suelen coiner diaria- 
mente mas que su propio peso. Este enor- 
me consumo tic alimento explica el rapi- 
do crecimiento tie las crias y su rapitla 
salida del nido. La comida de los polios, 
tlepentliendo tic la especic. incluye lom- 
brices tie tiemi, insectos, scmillas y fmia. 
Las tortolas y las palomas son peculiares 
por alimentar a sus jovenes con «leche tie 
buche», una mezcla cremasa de celulas des- 
camadas del epitelio del buche patemo. 

Hi exito en la cria es nuiv bajo en 
muchas aves, cspccialmenle en las espe 
ties altriciales (vease el parralo siguienle). 
Una investigat ion llevada a calx> sobre 170 
nidos tie aves altriciales determine) cjue uni- 



Figura 30-25 

El macho dominante del gallo de las praderas. Centrocercus urophasianus, rodeado por 
varias gallinas que han sido atraldas por sus maniobras de cortejo. 
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Altricial 

Polio triguero de un dfa 



Precoz 

Polio de un dia de bonasa americana 


Figura 30-27 

Comparacion de un polio altricial de un dia con otro de la misma edad, pero precoz. 

El triguero altricial nace practicamente desnudo, ciego y desamparado. La bonasa 
americana, que es un ave precoz, esta cubierta de plumon, alerta, con fuertes patas y 
capaz de alimentarse por si misma. 



Figura 30-28 



A, Estornino, Sturnus vulgaris. Los estorninos son ommvoros. Comen principalmente 
insectos en la primavera y en el verano, pero cambian a frutas silvestres durante el otono. 

B. Colonizacion de Norteamerica por parte del estornino pinto, despues de una 
introduccidn de 120 aves en el Central Park de Nueva York en 1890. Existen en la 
actualidad quizas unos 100 millones de estorninos solo en los Estados Unidos, testimonio 
del gran potencial reproductor de las aves. 


camente d 21 % prcxlujo por lo me nos un 
polio. El censo anual tie aves intlica que 
actualmente las nidatlas con exito son 
me nos aun. He his much as causas que 
contlucen a) fracaso reproductor, la depre¬ 
dation por parte de serpientes, rnofetas, 
ardillas. corvidos y oiros es el principal fac¬ 
tor, espeeialmente en entornos rurales o 
suburbanos. Las aves de presa posible- 
mente tienen mucho mayor porcenraje de 
exito en su re produce ion que los pajaros. 

POBLACIONES DE AVES 

Las poblaciones de aves, como las de 
auilquier otro grupo animal, varian de 


tamano de un a no para otro. Los bulios 
nivales, por ejemplo, estan sujelos a ciclos 
de poblacion que siguen bastanre bien 
los ciclos de sus recursos alimentarios, 
fundamenralmenle los roedores. Los topi- 
IIos y lemingos de las regiones nortenas 
tienen unos ciclos bastante regulares de 
abundancia cada cuatro a ft os; en los 
momentos de maxima densidad. las 
poblaciones de clep red ad ores, como los 
zorros, las comadrejas y los ratoncros, al 
igual que los prop i os bulios ni vales, 
aumentan porque existe abundante comi- 
da para la cria de sus jovenes. 'Iras el 
colapso de las poblaciones de roedores, 
los huhos ni vales se desplazan ha da el 


Sur tratando de huscar fuenies aliernari- 
vas de alimento. Ocasionalmente, aparc- 
cen grandes cantidacles en el sur de 
Canada v en el noite de los Estados Uni¬ 
dos. donde por no tener en absoluto 
miedo al hombre, son facil bianco de los 
cazaclores tlesa prensivos. 

Ocasionalmente, las aclividades 
luimanas ban supuesto cambios espec- 
taculares en la distribution tie las aves. 
Tanto los estorninos (Figura 30-28) como 
los gorriones han sido accidental o tleli- 
beradamente introducitlos en numero- 
sos paises, siendo ahora tlos tie las espe- 
cies de aves mas abundanics en el 
muntlo. con la exception de la gallina 
domestica. 

HI hombre es tambien responsable de 
la extincion tie muchas aves: desde 1695 
han desaparecido mas de 80 especies. 
Muchas murieron tie forma natural, vic- 
timas de cambios en su habitat o de com- 
peticiones con especies mejor aclaptadas, 
pero algunas han sitlo cazatlas hasta la 
extincion, entre el las las tortolas pasaje- 
ras que tan solo hace un siglo nublaban 
los cielos norteamericanos en tal canii- 
datl que se estimaban en miles de millo¬ 
nes (Figura 30-29). 

Hoy dia, la caz.a tie aves es un buen 
negocio en Estados Unidos y Canada, y 
aunque los cazadores matan anualmen- 
le millones tie aves tie interes cinegetico, 
ninguna tie las 74 especies tie aves Icgal- 
mente cazatlas se ve amenazada. Los inte- 
reses de la caz.a, gracias a la adquisicion 
tie grandes hiimodules como refugios o 


HI envenenamiento por plomo tic las 
aves acu&icas es un efecto colateral tie In 
caza. Antes tic la promulgaciftn, rcirasada 
durante largo tiempo. de leyes federales 
en los Estados Unidos que obligan al uso 
de munition sin plomo para loda la caza 
de pluiiui a partir tie 1991 las annas tie 
fu ego tlisper.saron mas de 3000 tone la das 
anuales de plomo solamente en los 
Estados Unidos. Cuantlo las aves 
ucuaticas tragan los perdigones, quo 
toman por semi I las, estos son revue Itos y 
degradados en la molleja, io que facilita 
la ahsorcion de plomo por la sangre. HI 
envenenamiento por plomo paraliza o 
debilita a las aves, conduciendolas a la 
muerte por inanition. Aciualmente las 
aves siguen muriendo a causa clel plomo 
acumulado durante a nos. 
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Figura 30-29 

Caza deportiva de tortolas pasajeras en Louisiana durante el siglo xix. La caceria y el 
deporte desmedidos redujeron la poblacion demasiado como para sostener la colonia 
reproductora. La ultima tdrtola pasajera murid en cautividad en 1914. 


santuarios dc las aves migratorias. han 
bcneficiatlo probablcmcnte pot igual a 
las aves de imores cinegetico que al resto. 

Hs especialtnonte preocupante el 
repentino dedive de los paseritbmies de 
EMatlos Unidos y el sur de Canada. Los 
ornitologos y los amantes de los pa jams 
han registrado la escasez actual de 
nuichas espedes de pajaros quo eran 


abundantes liace solo 40 a nos Hay varias 
razones para explicar este descenso. La 
agricullura intensiva. que permite el uso 
de hcrbicidas. pesticidas y fertilizantos, 
ha privado a los pajaros quo nidifican on 
lierra do sus habititales territorios de eria. 
l* *i excesiva fragmentation do ias mas as 
do basque en todos ios listados Unidos 
ha lvecho que los nidos de las especies 


de bosque queden mas oxpuestos a 
depredadoros como los arrendajos, los 
mapaches y las zarigiieyas, y a parasites 
como los cucos. La rapida dosaparicion 
de las selvas tropic.ties (aproximadamente 
170 000 km al ano. una superficie equi- 
valcnte a I estado de Washington* ) esta 
privandn a unas 2S0 especies de pajaros 
migradores de sus areas de invemada. De 
lodas las ainenazas a largo pla/.o para 
las poblaciones de pajaros. la deforesta¬ 
tion tropical es la mas grave y la de mas 
difidl solution. Si la tasa tie tlelorestacion 
se acelera on los proxitnos a nos, como 
probablemente ocurra, las selvas tropi¬ 
ca les de todo el nnmtlo ha bran tlesapa- 
recido hacia el 2040 (Terborgh. 1992). 

Algunas aves, como los ptUirrojos. los 
eslorninos y los gorriones, puetlen aco- 
motlarse a estos cambios e incluso pros- 
perar. Hero para la mayoria son letales. 
Terborgh (1992) advierte t[iie a menos 
cjue tomemos la init ialiva de administrar 
inteligentemente nuestros recursos natu- 
rales, pronto nos enfrentaremos a la pri- 
mavera silenciosa cjue predijo Rachel Car- 
son hace 30 a nos. 

* Brown, L. R. 1993. Stale of the world 1993 New 
York, W. W. Norton & Company. 


ClASIFU A( ION !>r IAS AVKS ACTUAII-S* 

Li dust* Aves esta formula por mils tie 9600 esjxx'ies tlisirihuidas en 27 ordenes tie aves 
vivientes y unos pocos Ardenes ffjsiles. Quedan muy pocas especies por deseuhnr. Los 
primeros cuatm ordenes (o cinco segiin el sistema tie elasilkacion) son las ratites o aves no 
volatloras (avesiruces. nantlues, casuarios, enuies y kiwis), aunque, comoya hemos notatlo 
anteriormente. la incapacitlad para el vuelo no esta rest ring! tla a estos ordenes. [.on restanles 
23 ordenes son de aves carenadas (que poseen estemon con quilla;. 

Clase Aves 

Subclasc Arqucornilas (Ci. a rebel ios. antiguo + (intis, ave). Aves exlintas del JunVsieo 
lartlio y principios del Cretacico. eon nuiehos carat teres primitivos. A rebut* ipferyx. 
Subchtse Neornites iu. nous, nuevo + on ns. ave) Aves extintas y actuales con 
estemon bien desarrollado y generalmente eon <{iiilla; cola redueida; metacarpianos y 
algunos earpianos fusionados. Del Cretacico a la aciualitlad. 

Superorden Palcognados (G. paUtios. antiguo + #nathos . niandibula > Aves 
motlernas con palatlar tie tipo arcosaurio. Ratites (eon esternon sin quilla )) 
linauiues (con esternon aquillado). 

(Cimtinua) 

* Li dasificadbn traditional que se presenta aqui, denominada taxonomta mortologica, esla basada en la 
i omparaeion detallada tie taradcres compartidos derivados, de tip) anatomico, entre los gnipw de aves 
y en cada uno de ellos. Se lu pmpuesto una nueva, y atm controvertida elasilkacion basada en el gnido 
tie .semejandu del DNA tie las aves actuales, que segiin sus a u lores, represent;! las a u ten litas tvlaciones 
lilogeneticas inudv) mefor que la clnsifiouton niortologka traditional Li taxonomu bioquimita ha 
produtido vano- ri*orJcmmientos surprefu (enters Li mas llumativa es la eompleia revision del urden 
(at nniiformes, que ahora indityea pingumos, cohmlxvs, somonmi|<>s, albalros y aves tie pivsit. todos 
ellos previamcMle situados eu ordenes iiulcpcndientes, 1 /js esludk»s tie hihritlat ion tie DNA demucstnm 
el estredio parentesco tie estos grupus. cuyas vertlader.is alin kittles geneticas estan enmast.iradiLs por 
evolueion divergente. Li taxonomta bloquimica. attualmenie en revision por la American Ornithological 
l.’nion. produara con segurkhd una revision significative de la taxonoinia traditional. que lu sido el 
punto de referenda durante nus de tut siglo. La dasjtkacion bitK|uimit^l tie Sibley y Ahkjuist 11990) ha 
sido eompanid.t ton la dasilk avion morlologica tradit ional por Proctor y Lyni'h (1993). 



Figura 30-30 

Avestruz alricano, Struthio camelus. La 
mayor de todas las aves actuales. Orden 
Estrucioniformes. 
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ClASIFICACION DE IAS AVES AC11JALES (contimuuMn) 

Or den Est rue ion i formes (L. stmthio, avcstruz + forma, forma): avestruces. El 
avcstruz africano (Stmthio aw tel us) (Kigura 30-30) es la mayor avc viviente. con 
algunos inclividuos que alcanzan 2,4 m de allura y pesan 133 kg, Los pies lienen 
solo dos deck is de disiinto lamaAo cubicrtos con cojinctes. que les permiren viajar 
rapidamente a 1 raves de terrene> arenoso. 

Orden Reiformcs (G. mitologia, Rhea, madre de Zeus +■ forma): nandues. listas 
aves no voladoras estan rcstringidas a Sndamerica. v a menudo se les denomina 
a vest mces i i me rica nos. 

Orden Casuariforincs (neolatino: Cast t arias. genero tipo + forma): casuarios, 
emucs. Qiatro especies de aves no voladoras quo se encuenlran en Australia, 
\ueva Ciuinea y otras pocas islas. Algunos ejemplares pueden alcanzar una altura 
de 1.5 m. 

Orden Apterigiformes (G. a, sin + ftfetyx, ala + forma): kiwis Son aves no 
voladoras del tamano de una gallina, (jue se encuentran solamenie en Nueva 
Zelanda. I lay ires especies que pertenecen al genero Ajrteryx. Solo aparece un 
mero vestigio del ala. Hi huevo es extremadamente grande pant el tamano del ave. 
Orden Tinamiformes (neolatino: Tina mas. genero tipo + forma): tinamfies. 
Aves terrestres voladoms de America Central y del Sur. Tienen aspecto de gallos 
de pradera. IJnas 60 especies. 

Superordcn N cognates (G. ncos. nuevo + # nett bos,. mandibula). Aves modernas, 
con paladar flexible. 

Orden Esfenisciformes (G. spbeniskos. diminutivo de spben. euna, aludiendo a 
la coitedad de las alas + forma): pingiiinos o pajaros nino. Tienen los pies 
palmeados y son animates marinos meridionales, desde la Antanida hasia las islas 
Galapagos. Antique son aves catena das, utilizan sus alas como remos mas cjue 
pant el vuelo. Unas 17 especies. 

Orden Gaviformes (L. gavia, ave. posiblemente gaviota + forma): colimbos. Los 
colimbos son exiraordinarios buceadores y nadadores, con cottas patas 
posteriores y cuerpos robusros. Viven exclusivamente de peces y de pequenos 
animates acuatieos. HI conocido colimlx) grande (6 'avia i turner) se encuentm 
prineipalmente en las aguas de Noiteamerica y Eurasia. 

Orden Podicipediformcs (L. podex, trasera + (ws, (tedis, pie): zanipuHines 
Buceadores patieotlos, con dedos de las patas lobuladas. Ul somormujo patialbo 
(Rodylimbas fXjclicLps) es un ejemplo comun de este orden. Los zampullincs son 
c( amines en las viejas ehareas, donde const it t yen sus nidos llotantes a modo de 
balsa. Distribueion mundial. 

Orden Procelariformes (l.. (micella. tempesiad + forma) albatros, petreles, 
fulmarcs y pardelas. Son aves marinas eon pieos luhulares. Por envergadura alar 
(mas de 3,6 m en algunos), los albatros son las mayores de las aves voladoms. 
Dioniedea es un genero corriente de albatros. Distribueion mundial. 

Orden Pelecaniformes(G, pelekaa. pelteano + forma): pelicanos. 
cornioranes, alcatraces, etc. Son aves ictiofagas con una bolsa gular y con los 
cuatro dedos inckiidos dentro de una incmbrnna comun. Prine ipalmente 
eoloniales. Distribueion mundial, especialmenie en los tropieos. 

Orden Ciconiformes (I.. ciconia. cigiicna + forma): garzas, avetoros, cigiieAas, 
ibices, cspatulas y flamencos (Figura 30-31). Son aves eoloniales vadeadoms, 
dotadas de largos cuellos y de largas patas. Una represemante corriente en el este 
de Rstados l nidos es la gran garza azul (Ardea herodias). que frecuenta los 
pantanos y las ehareas. Unas 90 especies. Distribueion mundial. 

Orden Anseriformes (L. a user, ganso + forma): clsnes, gansos y patos los 
miembros de este orden presentan anclios picos con cresias filtradoras en sus 
margenes, una membrana digital que ([ueda limitada a los dedos anteriores. y un 
largo eslernon con una baja quilla. Unas 150 especies. Distribueion mundial. 
Orden Falconiforines (L. falco, halcon + forma): aguilas, halcones, buitres, 
ccrnicalos, condores y ratoneros Aves tie presa cl in mas. Todas son robustas 
voladoras con nmy buena vision. Unas 270 especies. Distribueion mundial. 

Orden Galliformes <L. i>aifas, gallo + forma): codornices, gallos de las 
praderas, faLsanes, perdices nivales, pavos, gallinas. Son aves vegetarianas 
eon fuertes pieos y robustas patas. Dentro de este gmpo se encuentran algunas de 
las aves cingeticas mas estimadas. El colin de cola blanca {Colin us virgin to nits) sc 
eneuentra por loda la mitad oriental tie Estados l:nidos. El gallo de bosque 
Uioaasa amlxdias), mal llamaclo perdiz. liabita tambien la mistna region, solo que 
en los host]lies en vez de en las zonas abiettas y en los campos de grant) que la 
ctxlomiz v el eoltn freeuenlan. Unas 250 especies. Distribution mundial. 

Uonlinua) 





Figura 30-31 

Grupo de flamencos, Phoenicopterus 
ruber, en un lago alcalino del este de 
Africa. Orden Ciconiformes. 



Figura 30-32 

Gaviotas reidoras, Larus atricilla, en vuelo. 
Orden Caradriformes. 
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Figura 30-33 

Pinzon Geospiza fuliginosa, uno de los 
famosos pinzones de Darwin, de las Islas 
Galapagos. Orden Paseriformes. 


ClASIFKACION DF. IAS AVES ACTUAIJES {conltmuuion) 

Orden Gruiformes ( L. grits, grulla + forma): gnillas, rasconcs, fochas, 
gallinas de agua. Son aves de pradera o de pantanos. Unas 215 especies. 
Distribution mundial. 

Orden Caradrilormes (ncolalino: Cha nutrias, gen cm de los chorlitos + forma): 

gaviotas, ostreros, chorlitos, limicolas, cha rranes, chochas, per dices, 
vnelvepiedras, avocetas, falaropos, skuas, a leas, frallecillos, etc. Todas son 
aves de cosla. Son buenos voladores y normalmcnte coloniales. Unas 330 
espedes. Distribution mundial. 

Orden Coluinblformes (L. columba, paloma + forma): tortolas > pulomas. 
Todas lienen eoilos el cuello y las patas y el pieo lino. I nas 200 espedes. 
Distribution mundial. 

Orden Psitacilormes (L. psii/ctais, loro + forma): cacatuas, papagayos y 
loros. Aves con la niandibula articulada y movil. Unas 320 espedes. Distribution 
pantiopical. 

Orden Cuculifornies (L. at cuius, cueo + forma): cucos, correcaminos. 

Pi eueo coinun (Cue ulus cut torus) pone sus huevos en los nitlos de aves de 
menor ramario, que luego le crian a los polluelos. Los cucos americanos. de 
pico negro y pico amarillo, normaiinenie crian su prole. Distribuci6n mundial. 
Orden Estrigiformes (L. sfrix. aulillo + forma): buhos y lechtizas. Son 
depredadores nocturnes de grandes ojos. poderosos picos y patas y vuelo 
silendoso. Unas 135 espedes. Distribudon mundial. 

Orden Caprimulglformes (I., capnntulgus, chotacabras + forma): 
chotacabras. Las aves de este gmpo son noclurnas y crepe sen hi res con 
pequenas y debiles patas, y amp lias bocas bordeadas de cerdas prominences. 
Algunos chotacabras {Antrostomus bveifenis) son corrientes en los bosques de 
los esiados del Esie v otros (Chordeilcs minor) normaiinenie se ven y oven 
volando por las noches alrededor de edifickxs en las ciudades. Unas 95 espedes. 
Distribudon mundial. 

Orden Apodiformes (G. ajtons. carenle de patas + forma): vencejos, colibries. 
Son pequenas aves con patas conas y rapido balido alar. PI eonocido vencejo de 
Ins chimeneas norteamericanas (Cbaetum pciagia) fija su nido en las diimeneas 
por medio de la saliva. Un vencejo de China ( Colloutlui) construye un nido tic 
saliva que es ulilizado por los chinos para fabricar la famosa sopa de nidos de 
golondrina. La mayor parte de los colibries se encueniran en los tropicos. pero 
hay 1 i espedes en los listados Unidos, de las cuales solo una. el colibri dc 
gargania de rulu se encuentra en la parte este del pafs.L'nas riOO especies. 
Disiribucion mundial. 

Orden Coliformes (G. kotios, picamaderos verde + forma): aves raton. Son un 
pequeno gmpo de aves cie relaciones inciertas. Restringidas al sur de Africa. 
Orden Trogoniformes (G. irogon. mast [car + forma): trogones. Aves de vivos 
colores. Unas 35 especies. Distribuci6n pantropical. 

Orden CoraclJorines (Neolatino: coracii. del griego koraktas, un tipo de chova 
+ forma): martines Pescadores, calaos, etc. Esias aves lienen fuciie.s y 
prominenlcs picos y un plumaje de vivos colores. En la milad oriental de los 
Esiados Unidos vive el martin pescador de collar (Megaceiyle alo'on), conuin en 
la mayor parte de los curses de agua dc eualquier tipo. Hxcava un nido en un 
agujero situado en la parte alta de un lalud o acaniilado (jue bordea la orilla del 
no. Unas 200 especies. Disiribucion mundial. 

Orden Piciformes (L. picus. picamaderos, pajaro carpintero + forma): 
picamaderos, tucanes, indicadores, etc. Las aves de este orden lienen un pico 
altamente especializado y dos de los dedos dirigidos hacia adelante y dos hacia 
atras. Tex los anidan en eavidades. Existen muchas especies de picamaderos en 
Xorteamerica; los mas corrientes son los de vientre rojo, cabeza roja. y pico 
amarillo. El mayor cie todos es el picamaderos pileado. que habita en las zonas 
mas profundas de la espesura. Disiribucion mundial. 

Orden Paseriformes <L. passer, gorrion + forma): pajaros. aves canoras 
(Eigura 30-33). Este orden contiene 56 familias que repre.sentan cl 60 % de Kxlits 
las aves, y es sin lugar a dudas el mas numerexso. La mayor paite de ellas tienc 
una siringe bien desarrollada. Sus pies estan atlaplados para posarse sobre 
delgadas nimas y troncos. Los jovenes son allricinles. A este orden pertenecen 
muchas aves con canto melodioso, como la alondra, el ruisenor. cl mirlo, el 
petirrojo, etc. Oiras especies de este orden. tales como la golondrina, la unnea. el 
estornino o el cuervo, no tienen canto alguno digno cie mencion. Mas de 5000 
especies. Distribudon mundial. 
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Kesi 1 men 


Las mas tie 9000 especics tie aves vivientes 
son ve rich ratios entlotermicos oviparos. 
cuhienos con plumas, que presentan las extre- 
midatles anteriores modi fie a das corno alas. 
Estan estrechamente re la cion ados con un 
grupo tie dinosaurios del Mesozoico con 
varios caracteres aviares. los teroptxlos. El ave 
fosil mas untiguo tjue se conoce, Archaeop¬ 
teryx. del periodojurasico, lenia muchos ras- 
gos re pi ilia nos y era casi idenlico a ciertos 
dinosaurios leropodos. exccpto por la pre- 
send a de plumas. Probablemente no estaba 
en la linea direcla hacia las aves actuales. sino 
que debe considerarse conio su grupo her- 
mano. 

Las adapiaciones tie las aves para el vuelo 
son de tlos tipos basicos: las que reducen peso 
corporal y las que producen mayor poiencia 
para el vuelo. Las plumas, distintivo de las 
aves, son derivados complejos de las cscamas 
repli lianas, v combi nan ligereza con fuerza, 
impermeabilidad y alta capacidad aislante. El 
peso corpora] se reduce, ademiis, por La eli¬ 
mination de algunos huesos. fusion de otros 
(para proporcionar rigitlez para el vuelo) y 
por la prcsencia en muchos huesos tie espa- 


cios aereos o cavidades neumaiicas. El pico 
ligero y corneo, t|ue reemplaza a las pesadas 
mantlibulas y dientes de los reptiles, sirve 
como niano y boca para muchas aves, y se ha 
adaptado de varias formas pant los diferenles 
tipos de dicta. 

Las aclaptaciones que proporcionan 
potencia para el vuelo incluyen una rasa 
metabblica alta y temperalura corporal liga- 
da a una dicta altamente energelica; un sis- 
lema respiratorio muy eftcaz, que consiste en 
un sistema tie sacos aereos dispuestos para 
pasar a ire a traves de los puhnones tanlo 
tlurante la inspiration como en la cspi ration; 
musculos poderosos tie vuelo y de las patas, 
situados cerca del centre tie gravedad del 
ave, v una circulation eficaz y de alta pre- 
sion. 

Las aves tienen muy buena vista, buen 
oido y poco desarrollado el senlido del olfa- 
to, aunque su coordination para el vuelo es 
extraordinaria. Los rinones metancfricos pro¬ 
ducen acido urico como principal producto 
nilrogenado. 

Las aves vuelan aplitantlo los mismos 
principios aerodinamicos que un aeroplane, 


y utilizando un equipo similar: alas para apoyo 
y elevacion, y cola para giros y aterrizajes; 
tamhi&n utilizan hendiduras ala res para con- 
trolar el vuelo a bajas velocitlatles. La ausen- 
cia tic vuelo en las aves es rara. pero ha evo- 
lucionado independicncemente en varios 
ordenes. normalmenie en islas tlontle los 
depredadores terrestres son escasos o faltan; 
todas ellas proceden de aniecesores volado- 
res. 

La migration tie las aves implicit movi- 
mientos regulares entre los cuaneles tie vera- 
no y las regiones tie invernatla. La migration 
tie primavera hacia el None, en tlontle existe 
mas comida disponible para los polluelos, {ter¬ 
mite mayor exito roproductor. Se utilizan 
muchos tipos tie sehales para orientarse 
durante la migration, incluyendo el sentido 
innato para la direction y la capacidad de 
navegar utilizando el Sol, las cstrellas y el 
campo mngnetico terrestre. 

La conduct*! social altamente desarrollada 
de las aves se manifiesta en una serie tie vfvi- 
tlos cortejos, selection tie companeros de apa- 
reamienlo, comportamiento territorial, incu¬ 
bation y cuidado tie los polluelos. 


G11 estiona r i o 


1. Explique el significado del 
dcscubrimicnlo del Archaeopteryx. ;Por 
(jue este losil prueba, luera de tludas, 
que las aves estan relacionadas con los 
reptiles? 

2. Las aves se divider! en tlos gran ties 
grupos: ratites y carenadas. Explique 
que significan estos terminos. y 
comente brevemente la aparicion tie 
la incapacidad para el vuelo en las 
aves. 

3. Todas las adaptacioncs especiales tie las 
aves cont ribu yen a dos cond iciones 
esenciales para el vuelo. mayor 
fortaleza y menor peso. Atribuya cada 
una de las siguientes caracteristicas a 
una u otra condition esencial (o a 
ambus): plumas, esqueleto. tlisiribucion 


muscular, sistema tligestivo, sistema 
cireulatorio, sistema respiratorio. sistema 
excrelor, sistema reprotluctor, 

4. /Como eliminan las aves marinas el 
exceso tie sal? 

5. <De que mantra los ojos y los oklos de 
las aves estan especializados para su 
tipo de vitla? 

6. Explique como e.sta tlisenatla el ala tie 
las aves para proporcionar elevation. 
r ;qu6 rasgos de tliseno ayudan a impedir 
que el ave entre en barrena a bajas 
velocidades de vuelo? 

7. Describa las cuatro formas basicas tie 
las alas de las aves. /•Como estan 
correlacionados la forma tie las alas con 
el tamano del ave y el tipo de vuelo (ya 
sea batido o tie planeo)? 


8. /Guales son las ventajas tie la migration 
estacional para las aves? 

9 Describa los diferenles recursos tie 
navigation que las aves pueden utilizar 
en la migration tie larga distanced. 

10. /Que ventajas tiene la agregacion social 
entre las aves? 

11. Mas tlel 90 % tie las aves son 
monogamas. Explique por quo la 
monogamia es mucho mas frecuente 
entre las aves que entre los mamiferos. 

12. Describa brevemente un ejemplo tie 
poliginia en las aves. 

13. Defina los lerminos precoz y altricial 
referitlos a las aves. 

14. Cite algunos ejcmplos de como las 
actividatles humanas ban sido daninas 
para las aves. 
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El pelo no es cosa de cuento 

Ihyun cuento para ninos que relata la historia de un osito 
a-no tenia pelo. De ser cierto, el pobre animal no solo no 
I fria an oso, sino ni siquiera un mamifero. Porque d pelo es 
Ina caracteristica tan exclusiva de los mamiferos como las 
I ilumas lo son de las aves. Si un animal tiene pelo, es un 
umifero; si no lo tiene, puede ser cualquier otra cosa. Rs 
fertn que muchos mamiferos acualicos son casi por complelo 
I plones (las hallenas, por ejemplo) pero normalmente se 
puede encontrar pelo (a veces con un poco de esfuerzo), al 
I penosen forma vestigial en algun lugar del cuerpo del 
Kuito. A tliferencia de las plumas, que proceden de las 
-amas de los reptiles, el pelo de los mamiferos es una 
Himctura epidGrmica completamente nueva. Los mamiferos 
| * utiliza n como protection contra los de memos, como 
I pk)rad6n defensiva, como aislanie antihumeclad y para la 
j Mac ion, y como seftal de aviso; ban transformaclo el pelo en 
1 psensibles vibrisas del hocico y en las agudas puas del 


erizo. Quizas lo mSs importantc de lodo sea que d pelo 
proporciona a los mamiferos aisiamiento termico, lo que les 
permite disfrular de las vcntajas de la homeotermia. Y los 
animales endotermicos se benefician de ello en lodos los 
climas y en epocas incluso sin sol, porque su aisiamiento 
protector, que pueden controlar. les hace independientes del 
clima. 

Por supuesto, el pelo es solameftte uno de los caracleres 
que, en eonjunto, definen a los mamiferos y que nos avudan a 
comprender su exito evolutivo. Kntre ellos encontramos una 
placenta muy perfeccionada para nutrir al embrion; glftndulas 
mamarias para hacer lo propio con el recien nacido, y un 
sistema neivioso sorprendentemente avanzatlo, que supera 
con creces lo conocido en cualquier otro grupo de animales. 
Sin embargo, es poco probable que, incluso con esta 
formidable dotacion cle adaptaciones, los mamiferos hubieran 
triunfado como lo Iran liecho de no tener pelo. 
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POSICION EN EL REINO ANIMAL 

Los mamiferos actuates son descendionics 
del linaje de los amniotas sinapsidos. que 
aparecieron en el periodo Permico. La 
linea de los sinapsidos se caracteriza por 
la condition primitiva de rener una sola 
a hen ura temporal en el craneo. Los 
mamiferos modernos son endotermicos y 
homeoiermos. lienen el cnerpo total o 
part ial me ntc cubieito de pdo y poseen 
glandulas mamarias que seeretan leehe 
para la nutrition de las crias. Msios 
caracteres tlerivados, junto con rasgos 
distintivos del e.squelclo, tin sislema 
nervioso muy desarrollado y una 
conducta individual y social muy 
compleja, distinguen a los mamiferos del 
resto de los amniotas. Su plasiieidad 
genetic a y sus numerosas adaptaciones 
derivadas han capacitado a los mamiferos 
para ocupar cinilquier amhiente te nest re 
capaz tie albergar vida. 

Apokiac iones biologicas 

J. Los mamiferos comparlen eon las aves 
la endotermia y la homeotermia. 
que permilen un alto nivel tie 
actividnd noelurna y la oeupacion de 
habitat con bajas leinperaturas a lo 
largo tie todo el a no. algo prohibido 
para los vertebrados ectotermicos. 

2. La placenta en los mamiferos 
placentarios permite a las crias en 

Los mamiferos, con su sislema nervioso 
alramente desarrollado y eon numerosas 
adaptaciones ingeniosas, octipan practi- 
camente todos los ambienLes t]iie en la 
Tierra pueden soportar vida. Ann que no 
son un grupo grande (4450 especies. 
comparadas con las mas tie 9000 tie aves, 
aproximatlamente 24 600 de peees v 
800 000 de inseetos). la clase Mamiferos 
(Mammalia) (L. mamma , tela) es, en con- 
junto, el grupo tie mayor diJerenciacion 
hiologica de todo el Reino Animal. Mu¬ 
chas posibilidades. t|ue permanecen mas 
o me nos lalcntes en otros vert eb ratios, 
han sitlo alramente desarrollatlas por los 
mamiferos. Los mamiferos son increible- 
mente diverse m en lamanos. formas y fun- 
ciones. Su lama no varia entre el tie un 
diminuto murcielago descubierto recien- 
temente. tie solo 1.5 g tie peso, y las 
ballcnas. algunas de las cuales superan 
las 100 Tm. 

Sin embargo, a pesar tie su adaptabi¬ 
lity! y en algunos casos tlebitlo a ella, 
los mamiferos se han visto afectados por 


desarrollo alimentarse y crecer en un 
enter no protegido durante el periodo 
mas vulnerable de sus vidas. Tras el 
nacimiento. los jovenes continuan 
alimentandose del producto de las 
glandulas mamarias. I n largo 
periodo de cuidados y education 
paralelas permilen a las crias adquirir 
los rectirsos necesarios para la 
supervivicncia. 

3. La cspecializacion de los dientes tie 

los mamiferos para diferentes 
funciones ha permititlo la evolution de 
mu cl ias especia 1 i za clones a limenta ri as 
en estos animales. r.l pabular 
secundario. que separa las vias tie 
paso del a ire y del alimento. permite a 
los mamiferos mantener y deg radar 
parcialmente la comida en la boca sin 
intermmpir la respiration. 

4. El cerebro altamente desarrollado, 
especialmente el gran lieocortex, ha 
dotado a los mamiferos tie una 
memoria notable y de las eapacidades 
tie aprentlizaje rapido y de respuesta 
atlecuatla a problemas niievos. Los 
organos sensoriales y los sentidos 
especiales, particu I a rme nte los del 
oido. ti olfaro y el tacto. const it uyen 
una fucnte de information ambiental 
que. con sus correspond ientes centros 
cerebral es, dolan a los mamiferos de 
una capacitlatl de perception y 
respuesta inigualadas en el Reino 
Animal, 


la presencia del hombre, mucho mas que 
cualquier otro grupo tie animales. Memos 
dot nest icudo numerosos mamiferos pitra 
alimento y vestido. conic> liestias de carga 
y como animales de compart ia. Utiliza- 
inos mi Hones de mamiferos todos los 
a nos en la investigation biomedica. 
Memos inrroducido mamiferos extraftos 
en habitat nuevos, ocasionalmente con 
resultados beneficiosos, aunejue son 
mucho mas frecuentes los desastres ines- 
peratlos. La historia nos ofrece numero¬ 
sas senales de aviso, pero continuamos 
exterminando val iosas poblaciones de 
mamiferos de forma irresponsable. La 
industria ballenera esta amenazada de 
colapso total a causa del exterminio 
tie su propio recurso, un ejemplo dAsico 
de antexlcstruccion en el mundo motler- 
no, donde sectores en competencia por 
una industria, unicamente se preocupan 
de recoger el maximo bcneficio hoy. sin 
impoiiarles para nada ti suminislro marta- 
na. En algunos casos, la clestruction de 
un recurso valioso ha sitlo deliberada. 


como ocurrio con la polilica oficialmen- 
te sancionada (y tragicamente acertatla), 
de extermination del bisonte durante las 
guerras inti ias para matar de hambre a 
los indios de las pradera.s. Aunt|ue la caza 
comercial ha declinado, una poblacion 
luimana en perpetuo aumento, con la 
consiguiente destruction de los habitat 
sil vest res. ha autcado y desf'igurado la 
fauna tie mamiferos. Aproximatlamente 
300 especies y subespecies de mamife¬ 
ros estan consideradas en peligro tie 
extincion por la Union International para 
la Conservation de la Naturaleza y los 
Recursos Naturales (IIJCN), incluyentlo 
todos los cetflceos. los felinos (excepto 
los domesticos), las nutrias y los prima¬ 
tes (excepto el hombre). 


En 1986 entro en vigor una moratoria 
international sobre todo tipo tie caza 
comercial tie ballcnas. Sin embargo, 
algunos paises que se habian opuesto a 
la moratoria, principalmente Japon, 
continuan matando tientos tie ballcnas 
cada afto bajo ei eufemismo tie la «caza 
cientiTica». 

Vamos tlandonos cuenta poco a poco 
de que nuestra presencia en este planeta 
es uno de los productos mas potlerosos 
tie la evolucion organica, y nos luce res- 
ponsables del at merer tie nuestro ambien- 
te natural. Ya t|ue nuestro bienestar ha 
estaclo y coniinua estando muy cercana¬ 
me nte ligado al de otros mamiferos, es 
precise), en nuestro bcneficio. conscrvar 
el amhiente natural donde todos los mami¬ 
feros, incluitlos nosotros, vivimos. Nece- 
sitamos recordar tjue la naturaleza puede 
pasar sin nosotros. pero que nosotros no 
podemos sobrevivir sin la naturaleza. 

Origen y evolucion 

DE LOS MAMIFEROS 

El linaje evolutivo de los mamiferos tlesde 
sus antecesores amniotas mas remotos es 
quizas la rransicion mejor documentada 
en la historia de los vertebrados. Pocle- 
mos seguir. media nte el registro fosil. la 
transformacion a lo largo de 150 inillo- 
nes de a nos tlesde pequertos animales 
ectotermicos y sin pdo liasta los mami¬ 
feros actuales. endotermicos y peludos. 

I I craneo, y especial men te los dientes, 
son los fosiles mas abuntlanies. y es fun- 
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tlamenlalmcnle con cstas c\structurns con 
las que podemos identificar la a seen- 
dencia cvolutiva clc los mamiferos. 

La estmetura del techo del craneo nos 
permite identificar ires grandes grnpos 
de amnioias que divergieron durante el 
periodo Carbomfero del Paleozoico: los 
sinapsidos. los an^psidos y los diap- 
sidos (p. 554). El grupo de los sinapsi¬ 
dos, que incluye a los mamfleros y sus 
antecesores, tiene tin par de aberturas en 
el techo del craneo para la insercion de 
los nnisculos de las mandibulas (Figura 
31-2). fate fue el primer linaje de amnio- 
las que se disperse) ampliamenle por 
habitat terrestres. F.l grupo de los anap- 
siclos se caracteriza por craneos macizos, 
e incluye a las tortugas (quelonios) y sus 
antepasados. Los tliapsitlos tienen dos 
pares de aherturas en el techo del craneo 
(Figura 29-2, p. 556), y este grupo con¬ 
vene a dinosaurios, laganos, serpientes, 
cocodrilos, aves y sus antecesores. 

Los primeros sinapsidos se diversi- 
ficaron en distintos tipos de herbivoros 
y carnivoros, a menudo clenominados 
colectivamente pelicosaurios (Figu- 
ras 31-1 y 31-2). Fstos primeros sinapsi¬ 
dos fueron los amniotas mas abundanies 
a principios del Permico. Los pelicosau¬ 
rios tienen un aspecto general semejan- 
te a los lagarlos. pero este parecido es 
falso. Los pelicosaurios no estan re I ad o- 
nados con los lagartos, que son diapsi¬ 
dos. ni Forman un grupo monofiletico. 

I no de los primeros grnpos sinapsidos, 
kxs carnivoros esfenacodonitnos, esta evo- 
lutivamenie mas estrechainente ligado a 
los terapsidos (Figura 31-2), el unico 
grupo sinapsido que sobrevivio mas alia 
del Paleozoico. En los terapsidos se 
observa por primera vez una locomocion 
erecta, con exlremidades erguidas situa- 
das bajo el cuerpo. Como la estabilidad 
se red u jo al elevar a I animal del suelo, el 
centro cerebral de la coordinacion mus¬ 
cular, el ce rebel o. pa so a tener mayor 
importancia. Los terapsidos se tliversifi- 
caron como Ibrmas herbivoras y carnt- 
voras, pero la mayor parte desaparecie- 
ron durante la gran extincion de finales 
del Permico. 

Solamenle el ultimo subgrupo evolu- 
tivo. los cinodontos. sobrevivio y paso 
al Mesozoico. Los cinodontos desarrolla- 
ron varios caracteres novedosos. como 
una aha tasa metabolica, que permitio 
una vida mas activa; un aumento de la 


musculatura mandibular, c|ue produjo una 
mordedura mas fuerte; varios cambios 
esqueleticos, que proporcionaron mayor 
agilidad y un pa Lada r oseo secundario 
(paladar cluro, Figura 31-3). que permi- 
tla al animal respirar mientras mantenia 
una presa en la boca. El paladar secun¬ 
dario seria de gran importancia en la sub¬ 
sec uente evolucion de los mamiferos, 
porcine permitirta a las erfas respirar 
mientras mamaban. Junto con hi mejora 
biomecanica de la posit mi erguida en los 
cinodontos. los huesos largos se hicieron 
mas delgados y desarrollaron salientes en 
las aiticulaciones para la insercion de la 
musculatura. El niimero de cost iI las se 
redujo. un cambio que probablemente 
mejoro la llexibilidad de hi columna ver¬ 
tebral. Demro del gran con junto de los 
cinodontos, un pequeno grupo de carni¬ 
voros, denominados triteloclontidos (Figu¬ 
ra 31-2). es el que mas se asemeja a los 
mamiferos, con los que compaiten diver¬ 
sos caracteres derivados, tanto denlarios 
como craneales. 


Los primeros mamiferos de finales del 
Triasico fueron pequenos animales del 
tamano de ratones, con un craneo relati- 
vamente grande, mandibulas tliseriatlas 
para masticar y un nuevo tipo de tlenci- 
cion en el que los dientes son remplaza- 
dos una sola vez (dentaduras de leche v 
definitiva), a diferencia del primitive) 
patron de los amnioras en el que los dien¬ 
tes se sustituyen continuamente a lo largo 
de la vida. Los primeros mamiferos fue¬ 
ron easi con seguridad endotermicos, 
aunque su temperatura corporal era pro¬ 
bablemente bastante menor cjue la de los 
mamiferos actuales. El pelo era esencial 
como aislamiento. y su presencia impli¬ 
cit asimismo que las glandulas sebaceas 
y sudoripuras deben haber aparecido lam- 
bien en este punto para lubricar el pelo 
e impedir la perdida de calor. El registro 
fosil guaicla silencio en lo que se refierc 
a la aparicion de las glandulas mamarias, 
pero deben haber evolucionado antes del 
final del Triasico. Las crias de los prime¬ 
ros mamiferos probablemente saltan de 


CARACTERISTICAS DE IA 
CEASE MAMIeEROS 

1 . Cuerpo cubierto con pelo, aunque 
reducido en algimos. 

2. Tegumento provislo de glandulas 
sudoriparas, odoriferas, sebaceas y 
mamarias. 

3. Caracteres del esqueleto: craneo con 

dos condilos occipitales y pahuLir 
oseo secundario; oido medio con 
tres osiculos (maitillo, vunque y 
estribo); sietc vertebras cervicales 
(exccpto algunos edemados y el 
manaii); huesos pelvicos 
fusionados. 

4. Boca con dientes difiodontos 
(dientes de leche. deciduos, 
reemplazatlos por un juego de dientes 
permitnenies); dientes heterodontos 
en la mayoria (varian en estructura y 
funcion): un unico hueso (dentario) 
en la rnandibula inferior. 

5. Parpados movilcs y oido externo 
carnoso 

6. Cualro extreinidades (reducidas o que 
faltan en algunas), adaptutlas para 
inuchos tipos tie locomocion. 

7. Circulacion con un coni/.on 
letracameral, aorta izquierda 
persistente y eritrocitos no 
nuclcados y biconcavos. 

8. Sistema respiratorio pulmonar con 
alveoles y una caja de resonancia para 


la vo/ (laringe); paladar secundario 
(un paladar oseo anterior y una 
conlinuaciAn posterior de tejido 
blnndo, el paladar falso) cjite separa 
las vias respimtorias tie la aliment aria 
(Figura 31-3); diafragma muscular 
que separa las cavitlatles toriicica y 
abdominal. 

9. Sistema excrctor tie rinones 
metanefricos y ureleres que 
normalmente coinunican con una 
vojiga. 

10. Encefalo ultamcnic tlesarrollado, 
especialmente el neopalio; 12 pares 
tie nervios craneales. 

IE Endotermicosy homcotermicos. 

12. (Cloaca solo en los monotremas (en los 
marsupiitles, una cloaca poco 
profunda). 

13- Sexos separa dos; organos 

reproduclores que comprenden un 
pene, testiculos (normalmente dentro 
tie un escroto), ovarios. ovitluclos y 
vagina. 

14. Fecundation interna; los huevos se 
desarrollan en un utero con union 
placentaria (placenta mdinientaria en 
los niarsupiales, inexistente en los 
monotremas): membranas fetales 
(amnios, corion, alantoides); 
determination sexual debida a los 
machos (hererogamericos). 

15. Jovenes alimentados con la leche de 
las glandulas mamarias. 
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Figura 31-1 

Evolucion de los principales grupos de sinapsidos. El linaje de los sinbpsidos, caracterlzados por una abertura temporal lateral, comenzb con los 
pelicosaurios, reptiles mamiferoides del Permico. Los pelicosaurios sufrieron una extensa radiacion, y desarrollaron cambios en las mandibulas, 
dientes y forma corporal, que presagiaron los caracteres de los futuros mamiferos. Esta tendencia continub en sus sucesores, los terapsidos, 
especialmente en los cinodontos. En el Tri&sico, una linea de cinodontos dio lugar a los Terios, los verdaderos mamiferos. El registro fosil, tal 
como se interpreta actualmente, indica que los Ires grupos de mamiferos modernos (monotremas, marsupiales y placentarios) derivan del mismo 
origen. La gran radiacion de los modernos ordenes de placentarios se produjo durante los periodos Cretacico y Terciario. 
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Terios: tres osiculos en el oido; 
neopalio agrandado; vertebras y 
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Mamiferos pelo; glandulas cutaneas y mamarias; 
molares y accion mandibular disenados para la 
'masticacion; caracteres derivados del esqueleto del tipo 
mamifero. 


. El craneo y los dientes adquieren varios caracteres 
derivados que son retenidos por los mamiferos 


„ Cinodontos: hueso dentario agrandado; huesos 
postdentarios reducidos; dientes postcaninos bien 
desarrollados; paladar secundario completo 


_Terapsidos: expansion de la musculatura mandibular; 

marcha erguida; expansion del cerebelo 

_____ Dientes semejantes a los caninos agrandados; paladar m&s ancho 
y arqueado 

Sinapsidos: aberturas craneales laterales 

localizadas ventralmente, entre el techo del craneo y la mejilla 


Dimetrodon , de t Grupos extintos 

principios del Permico 

Figura 31-2 

Cladograma abreviado de los sinapsidos, que hace hincapie en los origenes de los 
caracteres importantes de los mamiferos (mostrados a la derecha del cladograma). Los 
grupos extintos se indican con una cruz. Los craneos muestran un progresivo aumento 
del tamano del dentario con respecto a otros huesos en la mandibula inferior. 


Datos de T. S. Kemp, Mamma I-1 ike reptiles and the origin of mammals. Academic Press, New 
York, 1982; Kielan-Jaworowska, Z. A . W. Crompton y F. A. Jenkins«The origin of egg-laying 
mamma!s» en Nature, 326:871-873 (1987)\ Gauthier, J., A. G. Kluge, y T. Rowe,. «Amniote 
phytogeny and the importance of fossits» in Cladistics 4: 105-209 (1988); R.L. Carroll, Vertebrate 
paleontology and evolution. W. H. Freeman, New York, 1988; y Pough, F. H, J. B. Heiser, yW.N. 
McFarland, Vertebrate life, ed. 3. New York, Macmillan Publishing Company, 1989. 
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Craneo 



Figura 31-3 

Seccion sagital de la cabeza de un conejo. 

Inievos en un estado muy inmaduro, )o 
que las haefa totalmente dependientes de 
la leche, el calor v I os cuidados de la 
mad re. Ksta forma de reprocluccion per- 
sisie actualmente en los monotremas 
(ornitorrincos y equidnas). 

Sorprendentemente, los primeros 
mamiferos del Triasico medio, que ya 
habian desarrollado casi todos los nue- 
vos atributos de los mamiferos modcr- 
nos, tuvieron que esperar otros 150 millo- 
nes de anos para alcanzar su gran 
diversidacl. Durante ese periodo, los dino¬ 
saur ios se hicieron abundantes y diver¬ 
sos, mientras que lockxs los grupos sinap- 
sidos no mamiferos se extinguieron. Pero 
los mamiferos sobrevivieron, al principio 
probablemente como pequeAas criaturns 
nocturnas, semejantes a las musaranas. 
Despues, en el Cretacico y especial men¬ 
te en el Eoceno, que comenzo hace 54 
millones de anos. los mamiferos comen- 
zaron su rapida expansion. La gran radia- 
ci6n de los mamiferos en el Cenozoico 
se atribuye en parte al gran numero de 
ambientes que quedaron vaefos por la 
extinction de muchos grupos de amnio- 
tas al final del Cretacico. La radiacion de 
los mamiferos fue provocada, casi con 
seguridad, por el liecho de que eran ani¬ 
mates agiles, endotermicos, inteligentes, 


adaptables y que daban a luz crias vivas, 
que protegian y nut nan con su propia 
secretion de leche. en vex de abanclonar 
huevos vulnerables en un nido. 

La clase Mamiferos induye 21 orde- 
nes: un orden de Monotremas. otro orden 
de Marsupiales y 19 ordenes de Mamife¬ 
ros placentarios. En las p. 625 a 628 se 
da una clasificacion completa. 

Adaptaciones 

FUNCIONALES 
Y ESTRUCTURALES 
DE LOS MAMIFEROS 

Tegumento y sus derivados 

La piti y sus modificaciones son un carftc- 
ter distintivo de kxs mamiferos como grajxx 
Como intermediaria entre el animal y su 
entomo, la pie! esia fuertemente atlaprada 
al genero de vida C|ue lleva el animal. Kn 
general, es mas gruesa en los mamiferos 
que en cualquier otra clase de vertebrados. 
aunque como en todos ellos esta formada 
por epidermis y dermis (Figura 32-1B, 
p. 636). En los mamiferos, la dermis es 
mucho mas gruesa que la epidermis; esta 
ultima es relativamente Bna alii dontle esta 
bien protegida por cl pelo, pero en las 
zonas en que esta sujeta a mucho contac- 


to y desgaste, como, por ejemplo, en las 
palmas y en las plantas. sus capas se espe- 
san v cornifican con queratina. 

Pelo 

Este es una caractenstica especial de ios 
mamiferos, aunque los humanos no sea- 
mos seres parricularmente pelutkxs, y en 
las ballenas el pelo esta reducido a unas 
pocas cerdas sensoriales en el hocico. Ln 
pelo crece a partir de un follculo, el cual, 
aunque es una estructura epidermica, se 
hunde en la dermis (Figura 32-113. p. 636). 
El pelo crece continuamente por una rapi¬ 
da proliferacion de celulas en el follculo. 
A tnedida que el tallo del pelo es empu- 
jado hacia arriba, hay nuevas celulas que 
quedan privadas de su fuente de alimen- 
to y mueren, con virti enclose en el inismo 
tipo denso de proteina fibrosa, la quera¬ 
tina. que constituye las garras, las unas, 
las pezunas y las plumas. 

Los mamiferos presentan caraclcnsli- 
camente dos lipos de pelos formando el 
pelaje: (1) pelos aislantes. densos y sua- 
ves llamados borra, eon funcion aislante, 
y (2) pelos mas gruesos v mas largos 
denominackxs cerdas, cuyo conjunto cons- 
tiruye la jarra, y que sirven de proteccion 
contra el clesgaste al tiempo que conlle- 
ren coloradon al pelaje. La borra atrapa 
una capa de aire aislante; en los animates 
acuaticos, como focas, nutrias y castores. 
es tan densa que es imposible mojarla. En 
el agua, los pelos de proteccion. las cer- 
das, se mojan y se pliegan sobre la borra, 
lormanclo una capa aislante (Figura 31-4). 


Un pelo es algo mas que una fibra de 
queratina. Hstii formado por ties capas: Li 
medula o canal central, la coneza con Ios 
granujos de pigmento proximos a hi 
medula y la curicula externa compuesia 
de escamas imbricadas, HI pelo de los 
diferentes mamiferos presenta una 
considerable variabilidad de esimetura.s. 
Puede carecer de coneza, tal conn; ocurrc 
con Ios pelos de los ciervos. o puede 
faltarle la medula, como es el caso de los 
pelos huecos rellenos de aire del gloton, 
tan apreciados por las gentes del Norte 
para forrar las pezunas de los animales de 
tiro debido a que resislen la congelation. 
Los pelos de los conejos v de otros estan 
cubiertos por escamas para engancliarse 
entre si cuando se presionan. FI pelo 
rizado, como el de las ovejas, crece a 
partir de I'oliculos curvados. 
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Figura 31-4 

Castor americano, Castor canadensis 
mordiendo un alamo temblbn. Este roedor, el 
segundo mas grande (el capibara 
sudamericano es mayor), tiene un pelaje 
espeso, resistente al agua, que consiste en 
cerdas fuertes y largas que cubren la borra 
sedosa y densa, tan apreciada en la industria 
peletera. Orden Roedores, familia Castoridos. 

Cuando un pelo alcanza una determi- 
nada longitud, deja de crecer. Normal- 
piente permanece en el foliculo hasta que 
comienza a crecer uno nuevo, momento 
en que este viejo pelo cae. Kn los horn- 
hres. el pelo es reemplazado y mudado a 
lo largo de tcxla la vida. Kn la mayor parte 
ck los mamiferos existen, en cambio, 
mudas periodicas de tod a la capa pilosa. 

Hn los casos mas simples, tales como 
los de los zorros y las focus, el pelaje se 
mud a una vez cada a no durante los 
l meses de verano. La mayor parte de los 
mamiferos tienen dos mudas anuales, una 
en primavera y otra en olono. Kl pelaje 
de verano es siempre nuicho me nos 
i espeso que el de invierno y, normal 
mente, tambien presenta un color dife- 
rente. Algunos carnivores mustelidos nor- 
terios, como el armino. tienen pelajes 
blancos en invierno y pelajes pardos en 
verano. Se pen so en otros tiempos que 
I el pelaje bianco de los animales articos 
[ conservaba el calor corporal al reducir la 
I perdida por radiacion, pero investigacio- 
nes recientes han demostrado que los 
pelajes blancos y negros irradian cal or 
i igual de bien. Kl bianco in vernal de los 
I animales articos es, simplemente. un 
[ canuillaje en un entorno ncvado. La lic- 
f bre variable de Norteamerica tiene ires 
mudas anuales: la blanca librea invernal 
I es reem plaza da por una librea estival 



A Kl 


Figura 31-5 

Liebre variable o nival, Lepus americanus con el pelaje pardo de verano, A, y con el pelaje 
bianco de invierno, B. Durante el invierno, un crecimiento adicional de pelo en las patas 
posteriores hace mas ancho el apoyo del animal sobre la nieve. Las liebres nivales son 
residentes corrientes de la taiga (bosques de coniferas nortefios), y son una importante 
fuente de alimento para los linces, zorros y otros carnfvoros. Las fluctuaciones de la 
poblacion de liebres y de sus depredadores estcin intimamente relacionadas. Orden 
Lagomorfos. 


parda, que a su vez es sustimida en otono 
por una librea mas gris, la cual se cae 
rapidamente, dejando ver la capa blanca 
invernal (Figura 31-5). Los pelajes blan¬ 
cos de los mamiferos articos en invierno 
(leucocromia) no deben ser confundidos 
con el albinismo, causado por Linos genes 
recesivos que bloquean kl for mac ion de 
pigmento. Los albinos poseen ojos rojos 
y una pi el rosada, mien Iras que los ani¬ 
males articos, con sus pelajes de invier¬ 
no, tienen ojos osctiros y, con frecuen- 
cia, los extremos del hocico. orejas, patas 
y cola, negros. 

Fuera del Artico, la mayor parte de los 
mamiferos presentan colores discrete>s de 
ca meter protector. A menu do. las es pe¬ 
des estan marcadas con coloraciones dis- 
ruptivas que les permiten ocullarse y 
pasar inadvertidos en su entorno natural. 
Kjemplos de este lipo pueden ser las 
manchas de los leopardos y de los cer- 
vatillos, o el listado de los tigres. Otros 
mamiferos, tales como las mofetas, sena- 
lan su presencia con coloraciones de 
advertencia (a posematicas). 

Kl pelo de los mamiferos se ha modi- 
ficado para determinadas funciones. Las 
cerdas de los suidos, las vibrisas de los 
hocicos de la mayor parte de los mamife¬ 
ros, asi como las espinas de los puercoes- 
pines y sus patiences son buenos ejemplos. 
Las vibrisas, con I recti end a llama das 


«bigotes», son en realidad pelos sensoria- 
Ics que proporcionan un sentido tactil muy 
sensible a muchos mamiferos. Kl menor 
movimiento de una vibrisa genera impul- 
sos en los terminales nerviosexs (pie se reci- 
ben en areas sen soria les especial es del 
encefalo. Las vibrisas son particular mente 
kugas en los animales fosores y nexturnos. 

Los puercoespines, los erizos v los 
equidnas. al igual que otros pocos mami¬ 
feros, han desarrollado una eficaz y peli- 
grosa cobertura espinosa; las ptias del 
ptiercoespin americano se rompen por 
su base en el momento de chocar contra 
algo y. ayudadas por diminuLos ganchos 
dirigidos hacia aims, pueden penetrar 
profundamente en el ctierpo de sus vic- 
timas. Para que los animales mas pugna- 
ces, como por ejemplo los perros, apren- 
dan mas rapidamente con quien estan 
Ira Land o, los puercoespines hacen cas- 
cabelear sus espinas v las exhiben de 
forma prominente con sus blancas mar- 
cas hacia los agresores (Figura 31-6). 

Cuernos y asias 

Kn los mamiferos pueden obseivarse tres 
tipos de cuernos, o de sustancias corneas. 
Los autfcnticos cuernos, que presentan 
los rumiantes tales como los ho vinos y 
las ovejas, son vainas htiecas de epider¬ 
mis queratinizada. que se disponen a Ire- 
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Figura 31-6 

Los perros son victimas frecuentes de la 
impresionante cobertura espinosa de los 
puercoespines. A menos que se extraigan 
(normalmente por un veterinario), las puas 
pueden continuar hundiendose en la carne, 
causando gran dolor y pueden incluso 
producir la muerte a su vfctima. 

dedor de Lin niicleo de hueso que sale del 
craneo. Normalmente, los cuernos no se 
inudan ni son ramificados, aunque a 
veces pueden estar muy curvados, y se 
encuentran en ambos sexos. 

Las astas de la famiiia de los ciervos 
son totalmente oseas cuando estan com- 
pletamente formadas. Durante su creci- 
mienlo anual, las astas se desarrollan por 
debajo de una cobertura de piel muy 
suave y altamente vascularizada que se 
denomina terciopelo (Figura 31-7). 


La escalada en el comereio de productos 
derivados del rinoceronte, especialniente 
sus cuerncxs, durante las ires ultimas 
decaclas ha Colorado a los rinoceroutes 
africanos y asiaticos al horde de la 
extincion. El cuerno de rinoceronte es 
muy apreciado en China como febrifugo y 
en el tratamiento de enfermedades 
cardiacas, renales y cutaneas; en la India 
se le consiclera un afrodisiaco. Eslas 
supuestas lacultades medicas no tienen la 
minima base farmacologica. No obstante, 
la principal utilization de los cuernos de 
rinoceronte es la fabricacion de 
em pun ad uras de lujo para dagas en 
Oriente Medio. Debido a su forma falica, 
las dagas de cuerno de rinoceronte son un 
regain tmdicional en los ritos de pubertad. 
Entre 1969 y 1977, y solamente en Yemen 
del Norte, se importation 8000 cuernos de 
rinoceronte, lo que supone el sacrificio de 
otros tantos animates. 



Figura 31-7 

Crecimiento anual de las astas de los 
ciervos. A, Astas que comienzan su 
crecimiento a finales de primavera 
estimuladas por las gonadotropinas 
hipofisarias. B, El hueso crece muy 
rapidamente hasta que se detiene por una 
rapida elevacion de produccion de 
testosterona en los testiculos. C, La piel 
(terciopelo) muere y es mudada. D, Los 
niveles de testosterona alcanzan un maximo 
durante la estacidn de cria en el otoho. Las 
astas son mudadas en enero, a medida que 
descienden los niveles de testosterona. 

Cuando el crecimiento de las astas se ha 
completado, justo antes de la epoca de 
celo, los vasos sangiuneos se constrinen, 
y el ciervo desgasta este terciopelo ras- 
cando el asta contra los arboles. Las astas 


se pierden despues de cada estacion de 
cria. Pocos meses despues aparecen nue- 
vos esbozos que anuncian el siguiente 
conjunto de astas. Durante varios aftos, 
cada nuevo par de astas supone un des- 
gaste del metabolismo mineral, ya que, 
durante la epoca de cria, un gran alceo 
ciervo debe acumular 25 kg o mas de sales 
de calcio a partir de su dieta vegetal. 

FJ cuerno del rinoceronte es el ter- 
cer lipo de cuerno. Fibras corneas de 
aspecto de pelo se originan en papilas 
dermicas, y son cementadas juntas para 
formal* un solo cuerno. 

Gldndulas 

Los mamiferos tienen la mayor variedad 
de glandulas tegumentarias de todos los 
vertebrados. La mayoria se pueden encua- 
drar en una de estas cuatro categorias: 
sudoriparas, odoriferas, sebaceas v mama- 
rias. Todas son derivados de la epidermis. 

Las glandulas sudoriparas son glan¬ 
dulas tubulares, simples y muy plegaclas, 
que aparecen en bastantes partes del 
cuerpo en la mayor parte de los mamife- 
ros. No existen en otros vertebrados. Pue¬ 
den distinguirse dos tipos de glandulas 
sudoriparas: ecrinas y apocrinas (Figura 
31-8). Las glandulas ecrinas segregan 
un sudor acucxso que, cuando se evapo- 
ra sobre la superficie de la piel, absorbe 
el calor de esta y la enfria. Aparecen en 
regiones ca rentes de pelo, especial nien¬ 
te en las palmas y plantas de manosy 
pies, en la mayor parte de lexs mamiferos. 
aunque en los caballos y muchos prima¬ 
tes ta ml lien estan dispersas por todo el 
cuerpo. Pueden estar muy reducidaso 
incluso faltar en los roeclores, kxs cone- 
jexs, las baIlonas y otros mamiferos. 

Las glandulas apocrinas, el segun- 
do tipo de glandula sudoripara, son 
may ores que las glandulas ecrinas y tie¬ 
nen kxs conductos mas largcxs y retorci- 
dos. Su zona secretora se localiza en la 
dermis y se hunde profundamente en la 
hipodermis. Siempre desembocan en el 
foKculo de un pelo o donde ha existido 
lino. Se desarrollan aproximadaniente en 
la epoca de la pubertad, y estan restrin- 
gidas (en la especie humana) a las axi- 
las, zona pubica, pechos, canales auditi- 
vos externos, prepucio, escroto y alguna 
otra zona. Su secrecion no es acuosa 
como el sudor ordinario (glandula ecri* 
na), si no iechosa, blanquecina o amari- 
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Figura 31-8 

Glandulas de la piel del hombre. Las glandulas sebaceas producer! sebo que lubrica el pelo y 
la piel. Hay dos tipos de glandulas sudoriparas. Las glandulas ecrinas son las mas comunes 
ysecretan un sudor acuoso que enfria la piel cuando se evapora. Las glandulas apocrinas, 
dedistribucion mas limitada, producen una secrecion lechosa que no esta implicada en la 
regulacion de la temperatura, pero que desempena un cierto papel en la atraccidn sexual. 


lienta. y se seca sobrc la piel formando 
una pdicula con aspecto de plastico. Dts 
glandulas apocrinas no ticnen nada que 
ver con la regulacion termica. pero su 
activitlad se sabe cjue esta relacionada 
con cleterminados aspectos del ciclo 
sexual, entre otras posibles funciones. 

Las glandulas odoriferas existen 
pracLicamente en todos los mamiferos, 
con localizaci6n y funciones bastante 
variaclas. Son utilizadas en la comunica- 
cion con miembros de la misma especie 


para marcar territorios, para senales de 
aviso y para defensa. Hstas glandulas se 
localizan en las regiones orbitarias, ineta- 
tarsianas e interdigitales (ciervos); por 
tletras de los ojos v en los carrillos (pikas 
y marmotas); en las regiones prepuciales 
del pene (ratas almizcleras, castores y 
nmchos caniclos); en la base de la cola 
(zorros y lobos); en la region occipital 
(dromedaries), y en la region anal (mofe- 
tas, arminos v comadrejas). Estas ultimas, 
las mas olorosas de todas las glandulas, 


se abren a traves de conduct os en el ano; 
sus secreciones pueden ser descargadas 
con fuerza a una distancia de varios 
metros. Durante la epoca de cria, muchos 
mamiferos producen fuerres olores para 
atraer al sexo opuesto. La especie luima- 
na tambien esta clotada de glandulas odo¬ 
riferas, pero la civilizacion nos ha ense- 
nado a que nos desagraden nuestros 
propios olores, lo que ha estimulado un 
lucrative negocio de desodorantes que 
produce una cantidad increible de jabo- 
nes y otra serie de compucsios para 
enmascarar los olores. 

Las glandulas sebaceas estan tnli- 
mamente asociadas con los foliculos pilo- 
sos, aunejue algunas son libres y se abren 
directamente sobrc la superficie. F.l tapi- 
zado celular de la propia glandula se des- 
carga durante el proceso de secrecion, 
por lo que debe ser renovado a la si- 
guiente ocasion. Estas celulas glandula- 
res se dilatan con acumulaciones grasas 
y, posteriormenie, mucren y son expeli- 
das como una mezcla grasienta, deno- 
minada sebo, dentro del foliculo piloso. 
Llamada a veces -grasa educada-, porque 
no se vuelve rancia, siive para mantener 
el pelo y la piel ductiles y lustrosos. La 
mayor parte de los mamiferos tiene glan¬ 
dulas sebaceas por toclo el cuerpo; en la 
especie huinana son mas numerosas en 
el cuero cabelludo y en la cara. 

Las glandulas mamarias. cjiie dan 
noinbre a los mamiferos, son posible- 
niente glandulas apocrinas modificadas. 
Independientemente de su origen evo- 
lutivo, aparecen en todas las hembras de 
los mamiferos y, en forma rudimentaria, 
en todos los machos. Se desarrollan con 
un engrosamiento de la epidermis c[iie 
forma una linea mamaria a lo largo de 
amigos lados del abdomen en el embrion. 
En cierras partes de estas crestas apare¬ 
cen manias, mientras cjue en las partes 
intermedias la cresta desaparece total- 
mente. En las mujeres, las glandulas 
mamarias empiezan a aumentar de tama- 
no en la pubertad, debido a la acumula- 
cion de grasa, y alcanzan su maximo 
clesarrollo aproximadamente hacia los 
vcinte aftos. Los pcchos o mamas sufren 
un clesarrollo adicional durante el emba- 
razo. En otros mamiferos, las glandulas 
mamarias se hinchan solo periodica- 
menie. cuando estan turgentes por la 
leclie durante el embarazo y subsiguien- 
te periodo de cria de los jovenes. 
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Parte III. Diversidad de la vida animal 


Alimento y nutricion 

Los mamiferos ban explotatlo una gran 
varied ad de fuentes de alimento; algunos 
requieren dietas altamente especializatlas. 
mienlras que otros son opommistas que 
sobreviven con alimentacion muy diver¬ 
sa. F.n conjunto. los habitos alimentarios 
y la estructura fisica esran mlimamente 
ligados. Las adapraciones de un mamffe- 
ro para ataejue y defensa, as! como sus 
especializaciones para encontrar, captu- 
rar, masticar, tragar y digerir comida, 
determinan sus habitos y su forma. 

Ijcxs dientes, quizas mas que cualquier 
otra caractenstica fisica, revelan el estilo 
de vida de un mamifero (Figura 31-9). 
Todos los mamiferos tienen dientes, con 


excepcion de algunas ballenas, los mono- 
ire mas y los osos hormigueros, y sus 
modificaciones estan correlacionadas con 
lo que come el animal. 

Conforme los mamiferos evoluciona- 
ban durante el Mesozoico, se produjeron 
grandes cambios en sus dientes y mandl- 
bulas. A diferencia de la denticion unifor¬ 
me, homodonta. de los reptiles, los dien¬ 
tes de los mamiferos se modifican para 
realizar funciones especificas, como cor- 
tar, masticar. sujetar, desganar. triturar, etc. 
Los dientes diferenciados de esta manera 
en el individuo se denominan hetero- 
dontos. Normalmente se distinguen cua- 
iro lipos cle dientes: los incisivos, con 
coronas simples y con extremos ligera- 


mente afilados, estan especializados para 
morder o mordisquear; los caninos. con 
coronas laigas y conicas, se usan para i^r- 
lbrar; los premolares, con coronas com- 
primidas y una o dos ciispitles. estan dise- 
ftados para coitat* y rebanar, y los molares. 
con grandes cuerpos y una disposition 
variable de cuspitles, son los dientes espe- 
dalizados para la trituracion y mastication. 
Ui formula dentaria primitiva, que expre- 
sa el numero tie dientes tie cada tipo en la 
mitatl tie las mandibulas superior e infe¬ 
rior, es I 3/3, Cl/1, PM 4/4, M 3/3. Los 
miembros del orden Insectivoros (como 
las musaranas), algunos omnivoros y los 
carnivoros, son los que mas se aproximan 
a este patron primitivo (Figura 31-9). 
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Figura 31-9 

Especializaciones alimentarias de ios principales grupos troficos de mamiferos euterios. Los primeros euterios eran insectivoros; todos los 
demas tipos proceden de ellos. 
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A ctiferencia de los reptiles, los mami- 
feros no reemplazan continuamente sus 
dientes a lo largo cle su vicla. La may on a 
tiene solamente dos juegos de dientes; 
un juego temporal, de lechc o deciduo, 
que es sustituido por un juego perma¬ 
nence cuando el craneo ha creddo lo 
suficiente como para albergar a todos los 
dientes. Solamente los incisivos, los cani- 
nos y los premolares son deciduos; los 
molares perienecen a la denricion defi- 
niiiva, y deben durar toda la vida. 

Especictlizaciones alimentarias 

El sistema digestive) de un mamifero (los 
dientes. las mandibulas. la lengua v el 
tubo digestivo) estan adaptados a su regi¬ 
men aliment a rio particular. De acuerdo 
con sus habitos alimentarios, los mami- 
feros plieden dividirse en varios grupos 
troficos como se muestra en la Figura 
31-9. Los tres grupos hasicos son los 
insectivoros, los herbtvoros y los carni- 
voros, aunciue tambien se ban desarro- 
llado muchas otras espedalizaciones. 

Los insectivoros son pequenos 
mamtferos. generalmente oportunistas, 
que se alimentan de una gran variedad 
de pequenos invertebrados, como lom- 
hrices y caracoles, ademas de insectos. 
Son ejemplos las musaranas, los topos, 
los osos hormigueros y muchas murcie- 
lagos. Como ingieren muy poca materia 
vegetal con fibra, que requiere largos 
procesos de i'ermentacion, los insecti¬ 
voros lienden a poseer un tracto intes¬ 
tinal corto (Figlira .31-10). La calificadon 
de insectivoro no siempre es exacta, ya 
que cliversos carnivoros y omnivoros 
induyen muchas veces insectos en sus 
die las. Induso muchos rood ores, con si¬ 
de rad os herb ivoros. pueden tener una 
dieta mixta cle larvas de insectos, semi- 
llas y frutas. 

Los animales herbtvoros fonnan dos 
grupos principales: aquellos cjue pacen 
oque ramonean, como los ungulados 
(caballos, cerdos, ciervos, anttlopes, bo- 
vinos. ovejas y c a bras), y los mordis- 
queadores, como los roedores y los 
conejos y liebres. Hn los herbtvoros sue- 
len desaparecer los caninos, micnlras que 
los molares, adaptados para la trituracion, 
son amplio.s y cle altas coronas. Los roe¬ 
dores tienen incisivos en lorma cle cor- 
lafrtos que crecen durante toda la vicla, v 
que deben ser desgastados continua¬ 


mente para man tener equilibrado su 
constante crecimiento (Figura 31-9). 

Los mamiferos herbtvoros tienen una 
serie de adaptaciones interesantes clehi- 
do a su dieta cle origen vegetal. La celu- 
losa, el hidrato cle carbono estructural de 
las plantas, es un alimento potencial- 
mente nutritive), compuesto cle largas 
cadenas de unidades de glucosa. Sin 
embargo, las moleculas de glucosa en la 
celulosa estan unidas por un tipo cle enla¬ 
ce quimico que pocas enzimas pueden 
utacar. \ ingun vertebraclo sintetiza enzi¬ 
mas que pueclan romper celulosa; sin 
embargo, los herbtvoros almacenan una 
micToflora cle bacterias anaerobicas y pro¬ 
tozoos en grandes aimaras de fermenta- 
cion en el tubo digestivo. Kstas bacterias 
y protozoos st rompen y metabolizan la 
celulosa. dejando libres una serie de aci- 
clos grasos, azucares y almidones, que el 
mamtfero puecle absorber y utilizar. 

Hn algunos herbtvoros, tales como los 
eaballos y cebras, los conejos y liebres, 
los elefantes y muchos roedores, el tubo 
digestive liene un diverttculo lateral bien 
desarrollado denominado ciego. cjue 
sirve como camara cle fermentaci6n y 
area de absorcion (Figura 31-10). Las lie¬ 
bres, los conejos y algunos roedores 
comen a menudo sus propias heces 
(coprofagia) con lo cual soineten el ali¬ 
mento dos veces a la acciftn fermentati- 
va de las bacterias intestinales. 

Los rumiantes (bueyes, bisontes. 
bufalos, cabras, antilopes. ovejas, ciervos, 
jirafas y okapis) tienen un enorme esto- 
mago con cuatro camaras (Figura 31- 
10). Cuando un rumiante come, la hier- 
ha pasa por el esofago hasta la panza. 
clonde es descompuesta por bacterias v 
protozoos y se van formando pequenas 
bolas cle alimento. En los mementos cle 
tranquilidad. el rumiante regurgita estas 
pelotas a la boca, clonde las masca lenta 
y deliberadamente para triturar la fibra. 
Una vez tragaclo de nuevo, el alimento 
vuelve a la panza. clonde es digerido por 
las bacterias celuloliticas. La pulpa pasa 
a la redecilla. y a continuation al libro, 
doncle se reabsorben agua. nuirientes 
solubles y prod net os microbiancxs. Hi resto 
llega al autentico estomago (llamado 
cuajar), doncle se segregan las enzimas 
proteoltricas y tiene lugar la digestion nor¬ 
mal. 

Los herbtvoros, en general, tienen 
tractos digestives grandes y largos, y 


deben comer una cantidad considerable 
de plantas para sobrevivir. Un gran ele- 
fante africano, con 6 tonelaclas cle peso, 
clebe consumir aproximadamente cada 
dta de 133 a 150 kg cle materia vegetal 
para oblener sullciente alimento y sobre¬ 
vivir. 

Los mamiferos carnivoros se ali- 
mentan principalmente cle herbtvoros. 
Hste gmpo incluye a zoitos, comadrejas, 
gates, perros. glotones, leones y tigres. 
Los carnivoros estan bien equipados con 
dientes perforadores y cortantes, y con 
extremidades dotaclas de poderosas 
garras para malar a sus presas. Como su 
dieta de protetnas se digicrc mucho mas 
facilmente que la comida vegetal de los 
herbivores, su tubo digestivo es mas 
corto, y el ciego, si existe, mas pequerio. 
Los carnivoros comen con menor fre- 
cuencia, y tienen mucho mas tiempo para 
jugar y explorar. 


Observes^ que los lerminos -insectivoros- 
y -carnivoros* tienen dos usos difeientes 
en los mamtferos para clescribir el tipo cle 
dieta y para denotar ordenes 
taxononiicos espedficos. Por ejemplo, no 
todos los carnivoros perienecen a I orden 
Carnivoros (muchos marsupiales son 
carnivoros) y no todos los miembtos del 
orden Carnivoros comen came. Muchos 
son oportunistas y algunos, como el 
panda, son vegetarianos estrictos. 

Hn general, los carnivores llevan a 
cabo. desde nuestro propio pun to cle 
vista, una vicla mas activa e interesante 
que la de los herbtvoros. Como el carni¬ 
vore) clebe encontrar y capturar su presa. 
existe un premio para los mas inteligen- 
tes; muchos carnivoros, como los gates, 
son conocidos por su habiliclad y destre- 
za en la caza (Figura 31-11). Su exito ha 
conducido a una selection de herbtvoros 
capaces de defenderse o de detectar y 
escapar de estos carnivores, por lo que 
se ban potenciado m5s sus sentidos y agi- 
lidad, Algunos herbtvoros, sin embargo, 
sobreviven simplemente por sus tamanos 
(por ejemplo, los elefantes), o por una 
conducta cle defensa basacla en el grupo 
(como los bueyes almizcleros). 

Los hombres han cambiaclo las reglas 
en la India entre carnivoros y herbtvo¬ 
ros. Los primeros, a pesar de su inteli- 
gencia, se han visto muy afectados por la 
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Figura 31-10 

Sistemas digestivos de los mamiferos, que muestran su distinta morfologia con dietas diferentes. 
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Figura 31-11 

Leonas, Panthera /eo, devorando una victima. Los leones acechan a sus presas y cargan 
contra ellas repentinamente, sorprendiendolas. Carecen de resistencia para una 
persecucion larga. Una vez saciados, pueden echarse a dormir incluso durante una 
semana seguida antes de volver a cazar y comer. Orden Carmvoros, familia Felidos. 


presencia humana y lian siclo virtual- 
mente cxterminados en algunas areas. 
Los pequenas herbTvoros, en cambio, con 
su enorme potencial reproductor, han 
vencido sistematicamente los mas inge- 
niosos esfuerzos para eliminarlos de 
nuestro entorno. LI problema de las pla- 
gas de roedores en la agricultural se ha 
intensificaclo. Hemos suprimido a los car¬ 
nivore xs ciue Servian como regulador natu¬ 
ral de las poblaciones de herbivoros, pero 
no hemos siclo capaces de encontrar un 
sustituto apropiaclo. 

Los mamiferos omnivoros comen 
tanto aliment os animates como vegeta- 
ies. Hjemplos de ello son los cerdos, los 
mapaches, las ratas, los osos, la espccie 
humana y la may on a de los olros prima¬ 
tes. Muchas formas carnivoras tambien 
comen bayas. frutas y hierbas cuando no 
les queda mas reinedio. HI zorro, que 
normalmente come ratones, otros peque¬ 
nos roedores y aves. llega a comer man- 
zanas. nueces y maiz cuando sus fuentes 
alimenticias son escasas. 

Para la mayor pane de los mamiferos, 
huscar alimento y comer puede ocupar 
casi todo su tiempo activo. Los cambios 
estadonales en los recursos alimentarios 
son nuiy marcados, sobre todo en las 
zonas lempladas. La supeivivencia puede 
ser facil en el verano. cuando hay abun- 
dante comicla. pero en el invierno 
muchos carnivoros cleben recorrer gran- 
des distandas y, con todo, llevar una exis¬ 
tence bastante precaria. Algunos migran 
a regiones donde la comicla es mas abun- 


dante. Otros hibernan en un estado de 
sopor durante el invierno. 

Hero existen muchos mamiferos pre- 
visores ciue forman pequenas despensas 
durante los perkxlos de abundancia. Kste 
liabito es muy corriente en los roedores, 
como las arclillas de tierra, las ardillas 
comunes y algunos ratones. Tod as las 
ardillas, Ja zorro, la roja y la gris, reco- 
lectan nueces y pifiones, e incluso hon- 
gos, (jue posteriormente esconden en 
pequenas clespensas para eonsumirlas 
durante el invierno. Muchas veces escon¬ 
den cacla cosa en un lugar diferente, y la 
marcan con un olor que ayuda a su futu- 
ra relocalizacion. Algunas de sus des- 
pensas pueden llegar a contener 1 kg de 
alimentos (Figura 31-12). 

Peso corporaly consutno 
de comida 

La relacion entre el peso corporal y la 
tasa metabolica ha siclo discutida en rela¬ 
cion con el consume) de alimento en las 
aves (p. 584). Cuanto mas pequeno es el 
animal, mas aha es su tasa metabolica y 
tanto mas debe comer en relacion con su 
tamano corporal. Ksto ocurre porque la 
tasa metabolica de un animal y. por lo 
tanto, la cantidad de comida que debe 
ingerir para inaniener esa tasa, varia mas 
o menos en proporcion a la superficie 
mas quo con el peso corporal. La super¬ 
ficie es proportional al peso corporal ele- 
vado a 0,7, y la cantidad de comida que 
ingiere un mamifero (o ave) es tambien 


proporcional a su peso corporal elevado 
a la potencia 0,7. Un rat6n de 3 g con- 
sumira por gramo de peso cinco veces 
mas comicla cjue un perro de JO kg y 30 
veces mas que un elefante de 5000 kg. 
Se puede ver facilmente por que los 
mamiferos pequenos (musaranas, rato¬ 
nes, murciGlagos) cleben pasar mucho 
mas tiempo cazando y comiendo que los 
mamiferos de mayor tamano. Las musa¬ 
ranas mas pequenas, que solo pesan 2 g, 
pueden comer cada dia una cantidad 
mayor que su propio peso y morir de 
hambre en pocas horas si carecen de 
comida (Figura 31-13). Por el conlrario, 
un gran carnivoro puede permanecer 
sano y bien alimentado con una sola 
comida cacla pocos dias; por ejemplo, un 
puma caza un promedio cle un ciervo por 
semana, aunque el numero aumenia si 
las presas son mas abundantes. 

Migracion 

La migraci6n es mucho mas dificil de rea- 
lizar para ios mamiferos que para las 
aves. No es sorprendenie que pocos 
mamiferos hagan migraciones estadona¬ 
les regulares y prefieran, en cambio, cen¬ 
tral' sus actividades en un habitat local 
bien definido y limitado: sin embargo, 
hay algunos llamativos ejemplos cle 



Figura 31-12 

La ardilla norteamericana Tamias striatus 
con los abazones (bolsas de las mejillas) 
repletos de semillas para almacenarlas en 
su despensa. Intentara guardar una gran 
cantidad para el invierno. Aunque hiberna, 
se despierta periodicamente para 
alimentarse de su comida almacenada. 
Orden Rodentia, Familia Esciuridos. 
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Figura 31-13 

Musarafia colicorta, Bfarina brevicauda , 
devorando un saltamontes. Este animal 
pequerio pero fiero, con una apetencia 
enorme por los insectos, ratones, caracoles, 
y gusanos, pasa la mayor parte de su tiempo 
bajo tierra y asi rara vez los hombres lo ven. 
Las musaranas son un grupo primitivo que 
se cree que esta estrechamente relacionado 
con los antecesores insectivoros de los 
mamiferos placentarios. Orden Insectivoros, 
familia Sorfcidos. 


migraciones de mamiferos. Se encuen- 
tran mas migraciones en Norteamferica 
que en cualquier otro continente. 

I n ejemplo es el earibu de Canada y 
Alaska*, que I leva a cabo migraciones en 

* N del T, El earibu americano y el reno europeo son 
la misma especie, Rangifer tarandus. Vease la Figu¬ 
ra 31-14. 


masa en las que se dcsplaza de 160 hasta 
1100 km dos veces a I a no (Figura 31-14). 
Desde las zonas de invernada, en los bos- 
C|iies boreales (taiga), migran rapidamenre 
a finales del invierno v principios de pri- 
mavera a las zonas de cria en la tundra. 
Uis crias nacen a mediados de junio. Con- 
forme avanza el verano, se ven hostiga- 
dos por moscas parasitas que penetran 
en su carne y mosquitos que se alimen- 
tan de su sangre (a razon de un litre) por 
reno y semana en la temporada algida) y 
por los ataques cle lobos a las crias. Los 
renos viajan entonces hacia el Sur en julio 
y agexsto, alimentandose muy poco 
durante el desplazamiento. En septiem- 
bre alcanzan el bosque y se alimentan de 
forma continuada sobre el tapiz vegetal 
del suelo. El celft se presenta en octubre. 

El bisonte, antes de su casi deliberada 
extincion por parte del hombre, desarro- 
116 gigantescas migradones dim la res entre 
las zonas de invernada y las estivales. 

Las migradones de mamiferos mas lar- 
gas son las llevadas a cabo por las focas 
oceanicas y las ballenas. Una de las mas 
llamativas de estas migraciones es 
la de las focas de pelo, que se reprcxlucen 
en las islas Pribilof, aproximadanienfe a 
300 km de disrancia de la costa de Alas¬ 
ka y al noite de las islas Aleutianas. Desde 
las zonas de invernada frente al sur de 
California, las hembras viajan 2800 km en 


Los renos han sufrido nn drastico declivx* 
desde los riempos lejanos en que habia 
millones de elltjs. i J ara 1958, solamente 
quedaban 200 000 en Canada. HI dedive 
se ha atrihuido a varios facto res. como la 
alteracion del habitat por la exploracion 
y el desaiToIlo de la civilizaciftn en el 
Norte, pero especialmente debido a la 
caza excesiva. Por ejemplo, la inanada 
Artica del Oeste en Alaska sobrepasaba 
en 1970 los 250 000 renos. Despues de 5 
anos de caza abusiva no regulada. en 
1976 el censo revelo c|ue .solo quedaban 
alrededor cle 65 000 animales. Tras 
restringir la caza. la manada fue 
incrementando.se hasta 140 000 en 1980. 
y se esper.i recuperar la poblacion 
original de 250 000 individuos en la 
decada cle los 90. Sin embargo, se ha 
anunciado recientemente la intencion cle 
abrir el Artie National Wildlife Refuge a la 
explotaeion petrolera. lo que amenaza 
esta recuperacion. 


mar abierto y Megan en primavera a las 
islas Pribiiof, donde se congregan en 
enorme numero (Figura 31 15). Los jove- 
nes nacen a las pocas boras o dias de hi 
llegada de las hembras. Entonces los 
machos, que habian llegado previamcn- 
te y establccido terricorios. Ibrman hare- 
nes de hembras que son defendidos 
lenazmente. Una vez tormina la cria cle 



A B 


Figura 31-14 

Caribu, Rangifer tarandus , de Canada y Alaska. A, Caribu adulto macho con pelaje de otono y con las astas aterciopeladas. B, Territories 
de invernada y de veraneo de algunos rebanos de caribues de Canada y Alaska (otros rebanos no indicados aparecen en la isla de 
Baffin y en Alaska central y del oeste). Las principales rutas migratorias de primavera esten indicadas por flechas; las rutas varian 
considerablemente de ano en ano. La misma especie se llama reno en Europa. Orden Artiodactilos, familia Cervidos. 
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Figura 31-15 

Migraciones anuales de la foca de pelo donde se muestran los territories de invernada 
separados de machos y hembras. Tanto los machos como las hembras de la gran 
poblacion de las Pribilof migran al comienzo del verano a las islas Pribilof, donde las 
hembras dan a luz a sus cachorros y entonces se emparejan con los machos. Orden 
Pinmpedos. familia Otaridos. 


las pequenas focas, que dura aproxima- 
damente tres meses, los jovenes y las 
hembras vuelven a abandonar el territo- 
rio y migran liacia el sur. Los machos no 
lassiguen. sino que permanecen en el 
golfo de Alaska durante el invierno. 

Aunque cabria esperar que los nuir- 
cielagos, los unicos mamiferos alados, uti- 
lizasen su facultad de volar para rcalizar 
migraciones, muy pocos lo hacen. La 
mayor paite de ellos hibernan durante el 
invierno. Las cuatro especies de rnurcie- 
lagos amerieanos que migran, el rojo, el 
plateatlo, el peludo y el de cola libit* bra- 
silerio, pasan sus veranos en los estados 
del norte o del oeste. y los inviernos en el 
surde los Estados Llnidos o de Mexico. 

VUELO Y ECOLOCACION 

Las mamiferos no ban explotado los cie- 
los en la misma forma que ban hecho 
con los ambientes terrestres y acuaticas. 
De toclas formas, muchos de ellos ban 
proliferado en los arboles, donde son 
enormemente agiles. Algunos pueden 
planear de arbol en arbol, y un grupo, 
los nmrcielagos o quiropteros, es capaz 
de vuelo activo. I'l planeo y el vuelo evo- 
lucionaron independientemente en varios 


grupos de mamiferos, como los marsu- 
piales, los roedores, los lemures volado- 
res y los quiropteros. Cualquiera que 
haya visto a un gibon hacer sus piruetas 
en el zoo se da cuenta de que en los 
movimientos de este primate bay algo 
parecido al vuelo. Hntre las ardillas arb6- 
reas, todas ba biles acrobatas, la mas efi- 
cieme es la ardilla voladora (Figura 31- 
16); estas formas, de hecho, planean mfLs 
que vuelan, utilizando un patagio cjiie 
han desarrollado en los llancos. 

Los murcielagos o quiropteros, el 
tinico gmpo de mamiferos voladores, son 
nocturnos y, por tanto, oca.ipan un nicho 
que ban clejado vacante las aves. Su evo- 
lucion se atribuye a dos razones: el vuelo 
y la capacidad para orientarse gracias a 
la ecolocacion. Estas dos adaptaciones 
les permiten volar y evitar obstaculos en 
la mfts absoluta oscuridad, localizar y cap- 
turar insectos con precision y encontrar 
su camino denlro de las oscuras galenas 
de las cuevas (otro habitat que ha sido 
practicamente ignoraclo tanto por los 
mamiferos como por las aves). donde 
duertnen durante el dia. 

La investigacion se ha centrado en los 
miembros de la familia Verpestilionidos, 
a la que pertenecen la mayor parte de los 


l 



•• 


Figura 31-16 

Ardilla voladora Glaucomys sabrinus , 
aterrizando. El area de la superficie inferior 
casi se triplica cuando se despliega la piel 
de planeo. Son corrientes planeos de 40 6 
50 m; la buena maniobrabilidad durante el 
vuelo se alcanza ajustando la posicion de la 
piel planeadora con musculos especiales. 
Las ardillas voladoras son nocturnas y tienen 
una extraordinaria vista en la oscuridad. 
Orden Roedores, familia Esciuridos. 

quiropteros norteamericanos. Cuando 
vuelan, esios murcielagos emiren cortos 
pulsos (ultrasonidos) de 5 a 10 milise- 
gundos de duracion en un esirecho haz 
dirigiclo desde la boca o la nariz (Figura 
31-17). La frecuencia de cada pulso es 
modulada: es decir, mas alto al principio, 
hasta 100 000 herlzios (Hz, ciclos por 
segundo), bajanclo hasta quiza 30 000 Hz 
al final de la emision. 


Muchos insecrivoros ulilizan la 
ecolocacion (por ejemplo, musaranas y 
tenrecs), pero es groseia en comparadon 
con los murcielagos. I^is ballenas con 
clientes, sin embargo, tienen una 
capacidad muy desarrollada de situar 
ol>jetos por ecolocacion. Se han eapturado 
cachalotes lotalmente ciegos y 
perfectamente sanos con alimento en sus 
estomagos. Aunque el mecanismo de 
produccion y recepcion de sonidos sigue 
sin comprenderse bien, se cree que 
chasquidos de baja y alta freaiencia, 
pnxiucickxs en las cavidades sinusales, se 
centran en un haz estrccho mecllante un 
cueqx) en forma de lente situ ado en la 
paite anterior de la cabeza (el «melon»). 
Los ecos que regresan se canalizan a 
traves de senos llenos de aceite de la 
mandibula inferior liacia el oklo intemo. 
Las ballenas dentadas pueden. 
aparenteniente. determinar el tamano. la 
forma, la veloeidad, la direcci6n y la 
clensidad de los objetos en el agua y salx.*r 
la [X)sici6n de cada ballena en el grupo. 
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gran variedad de pkmlas quiropterofilas 
(«que aman a los murcielagos»). Las flo- 
res de estas planlas se abren por la 
noche, son blancas o de colores clams, 
y emiten un olor almizclado, parecido al 
de los quirftpteros, que esios murciela- 
gos neclarivoros encuentran atractivo. 

El famoso vampiro tropical tiene inci- 
sivos afilados corno cuchillas qne utiliza 
para seccionar la epidermis de sus pre- 
sas, exponiendo asi los capilares subya- 
centes. Despues de inyectar un anticoa- 
gulante para maniener fluyendo la 
sangre. lame su comida y la almacena en 
un cstomago especialinente modificado. 


Figura 31-17 

Ecolocacion de un insecto por el murcielago Myolis lucifugus. Los pulsos de frecuencia 
modulada forman un «chorro» estrecho desde la boca. Conforme se acerca a la presa, el 
murcielago emite sehales mas bajas y cortas, a mayor velocidad. Orden Quiropteros. 


Los sonidos de estas frecuencias no 
son caplados por el ofdo humano, que 
tiene un limite superior de aproximadu- 
mente 20 000 Hz. Cuando el murcielago 
esta buseando la presa, produce eerca de 
10 pulsos por segundo. Si se detecta una 
vfctima, la frecuencia aumenta rapida- 
mente hasta 200 pulsos por segundo en 
la fase final de aproximacitin y captura. 
Ademas, los pulsos estan espaciados de 
tal manera que el eco de cada lino se 
recibe justo antes de emitir el siguiente 
pulso, una adaptation que evita la con¬ 
gestion. Como el tiempo de transmision 
a reception disminuye a medida que el 
animal se aproxima al objeto, puede 
aumentar la frecuencia de pulsos para 
obtener mas information sobre ese obje¬ 
to. La longilud de pulso tambien se acor- 
la a medida que el murcielago se apro¬ 
xima a su bianco. Es interesante que 
algunas presas de los nuircielagos, corno 
ciertas polillas noctumas. ban desarro- 
llado detectores ultrasonicos para perci- 
bir y evitar a los atacantes (p. 737). 

Los pabellones de las orejas de los 
nuircielagos son grandes, corno trompe- 
tillas auditivas, y tienen distintas formas 
en las diferentes especies. Poco se cono- 
ce sobre el oido inter no de los quiropte¬ 
ros, pero obviamente esta capacitado 
para recibir los ultrasonidos emitidos. Los 
biologos creen que la navegacion de los 
nuircielagos es ran relinada que, a partir 
de un barrido de ecos, el animal cons- 
truye una imagen mental de su entorno 


que es virtual me nie tan completa corno 
una imagen visual producicla en los ojos 
de un animal din mo. 

Por razones no totalmente compren- 
didas tod os los nuircielagos son noctur- 
nos, incluso los nuircielagos frugivoros. 
que utilizan el olfato y la vista en vez del 
sonar para localizar su comida. En los tro- 
picos y subtropicos hay muchos inurcie- 
lagos que se alimentan de nectar y que 
son Importantes polinizadorcs para una 


Reproduccion 

Ciclos reproductores 

La mayor parte de los mamiferos tienen 
estaciones de cria definidas, normalmente 
en invierno o en primavera, y ajustadasde 
forma que la epoca mas favorable del ano 
coincide con el momento de criar a la pn)le 
tras el paito. Muchos machos son capaces 
de copula fertil en cualquier momento, 
pero la copula efecliva de la hembra esta 
restringida a un dererminado momento de 
un ciclo periodico cjue se denomina ciclo 
estral. La hembra es receptiva para el 
macho solo durante un penodo relativa- 
mente coito. el estro o celo (l ; igura 31-18). 



Figura 31-18 

Leones africanos, Panthera leo, copulando. Los leones se reproducen en cualquier estacion, 
aunque predominantemente en primavera y verano. Durante el corto periodo en que la hembra 
es receptiva, puede copular repetidas veces. Tras una gestacion de 100 dias nacen tres o 
cuatro cachorros. Una vez que la madre ha introducido a los cachorros en la manada, son 
tratados con afecto tanto por los machos corno por las hembras adultas. Los cachorros Itevan a 
cabo un aprendizaje de 18 a 24 meses, aprendiendo a cazar y, a continuacion, suelen ser 
expulsados de la manada para que se valgan por si mismos. Orden Carnivoros, familia Felidos. 
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El ciclo estral esta diviclido en el a pas 
marcudas por cambios caracteristicos en 
elovario, el utero y la vagina, el proes- 
tro. o periodo de pre para cion, es el 
momento en que creeen los foliculos ova- 
ricos, y es seguido por el estro, que es 
cuantlo se produce el apareamiento. Casi 
simullaneamente, los foliculos ovaricos 
se abren y liberan los ovulos (ovula- 
cion), que son postedormente fecunda- 
dos. En todos los mamiferos placentarios, 
el hue vo fecund ado se implanta enton- 
ces en la pared uterina y se produce el 
embarazo. Sin embargo, si no se produ¬ 
ce apareamiento ni fecundacion, el estro 
es seguido por el metaestro, un perio¬ 
do de reparacion. Esta etapa va seguida 
de un diestro, durante el cual el utero se 
hace pequeno y anemico. es decir, queda 
sin irrigacion sanguinea o esta es mini¬ 
ma. El ciclo vuelve entonces a repetirse 
comenzando con el proestro. 


Un tenement) curioso que prolonga el 
periodo de gestacion de muehos 
mamiferos es la implantation re tarda da. 

Kl blastocisto permanece latrnte mienlras 
se pospone su implantation en la pared 
utcrina durante pertodos de unas 
semanas a varios meses. En muehos 
mamiferos (p. ej., osos, foe as, 
comadrejas. tejoncs, murcielagos. 
muehos ciervos) el retraso de la 
implaniacion sirve para prolongar la 
gestation de forma que las crias nazean 
en el periodo del ano inejor para su 
supervivencia. 


La frecuencia con que las hembras se 
encuentran preparadas para cupular vaiia 
bastante entre los diferentes mamiferos. 
Los animales que solo tienen un estro 
durante la estacion cle cria son llamatlos 
monoestricos; aquellos que tienen un 
estro recurrente se denominan polies- 
tricos. Los perros, los zorros y los qui- 
ropteros peitenecen al primer grupo; los 
ratones de campo y las ardillas son todos 
poliestricos. del mismo modo cjue lo son 
muehos mamiferos que viven en las 
regiones mas tropicales del mundo. En 
los monos del Viejo Mundo y en la espe- 
cie Humana hay un ciclo algo diferente, 
en el que el periodo postovulatorio se 
denomina menstruacion, durante el 
cual el revestimiento del utero (endo- 
metrio) se colapsa y es expulsado con 


hemorragia. Esto se denomina ciclo 
menstrual v se describe en el Capitulo 

6 (p. 96.) 

Patrones de reproduccion 

Ex is ten tres dife rentes modelos de repro¬ 
duccion en los mamiferos. Un patron esta 
representado por los mamiferos que 
ponen huevos (ovfparos), los mo not re- 
mas El ornitorrinco tiene un estacion de 
cria cada ano. Los huevos cle cada ovu- 
lacion. norma I men te dos, son fecunda- 
dos en el oviduclo. A medida que des- 
cienden por este, varias glandulas ariaden 
a cada huevo albumina y despues una 
fina cascara coriacea. AI ser puestos. los 
huevos tienen un tamario aproximado a 
los de pelirrojo. El ornitorrinco pone sus 
huevos en un nido excavado, cloncle los 
incuba durante 12 dias. Despues de la 
eel os ion, los jovenes se aliment an con 
leche (cjue obtienen lamiendo y no chu- 
pando) durante un periodo prolongado. 
De este modo. en los monotremiis no hay 
gestacion (embarazo) v el embrion echa 
mano de los nulrientes almacenados en 
el huevo, de la misma manera cine los 
embriones cle reptiles y aves; pero, a I 
igual que ocurre en otros mamiferos, los 
monotremas ertan a sus jovenes con 
leche. 


Los marsupiales son mamiferos vivi- 
paros con marsupio, cjue presen tan un 
segundo patron cle reproduccion. Aun- 
ciue solamente los euterios merecen la 
denominacion de «mamiferos placenta- 
rios», los marsupiales tienen un tipo pri¬ 
mitive) de placenta, llamada coriovitelina. 
El embri6n (blasrocisto) cle un marsupial 
c pied a envuello en una cApsula por unas 
membranas y flora fibre en el fluido ute¬ 
ri no durante unos dias. 'Iras «eclosionar», 
el embrion no se implanta en el utero, 
como ocurre en los euterios, si no que 
«excava» una pequena depression en la 
pared uteri na en la que se aloja v absor- 
be nutrientes de la mucosa mecliante el 
saco vitelino vascularizado. La gestacion 
(el desarrollo intra uteri no) es breve en 
los marsupiales, y todos ellos dan a luz 
a ertas diminutas, que son todavia 
embriones de hecho, tanto anatomica 
como fisiologicamente. Sin embargo, el 
nacimiento prematuro esta seguido por 
u n largo periodo de lactancia v cu id ados 
parentales (Eigura 31-19). 

En los canguros rojos (Eigura 31-20). 
el primer periodo cle preriez cle la esta¬ 
cion es una gestacion de 33 dias, despues 
de la cual nace el joven canguro, ire pa 
hasta la bolsa marsupial sin ayuda algu- 
na cle su mad re y se and a a un pezon. 
Inmediatamente la madre vuelve a que- 
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Figura 31-19 

Comparacion de los periodos de gestacion y lactancia entre pares de especies de 
marsupiales y placentarios, ecologicamente similares. La grafica muestra que los 
marsupiales tienen intervalos de gestacion mucho mas cortos e intervalos de lactancia 
comparativamente mucho mas largos que los de los placentarios. 
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Feto en el pezon, 
alimentendose de leche rica en 



Cria joven que vuelve para 
alimentarse con leche rica en 
grasas y baja en proleinas 


Gestacion 

Figura 31-20 real 

Los canguros tienen un patron de 
reproduccion complicado en el que la 
madre puede tener Ires jovenes en 
diferentes estados de desarrollo 
dependientes de ella al mismo tiempo. 
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dar prenada. pero la presencia de un 
joven lactante en la bolsa interrumpe el 
desarrollo del nuevo embrion en el ulero, 
aproximadamente en el estado de 100 
ceiulas Este periodo de deiencion, lla- 
maclo diapausa embrionaria, puede durar 
aproximadamente 235 dias, durante I os 
cuales el primer canguro continua cre- 
ciendo en la bolsa. Cuando esta cria 
abandona el niarsupio, el embrion meri¬ 
no prosigue su desarrollo y nace aproxi¬ 
madamente un mes mas tardc. La hem- 
lira de nuevo vuelve a quetlar prehada, 
pero debido a que el segundo canguro 
esta en la fase lactante. otra vez mas el 
desarrollo del nuevo embrion queda 
detenido. Mientras tanio. el primer can¬ 
guro vuelve a la bolsa de cuando en 
cuando a mamar Hn este momento, la 
madre tiene rres hijuelos de diferentes 
edades dcpcndiendo de ella: uno que ya 
se mantiene por su propit > pie, otro en la 
bolsa y un embrion en Fase de diapausa 
en el litero. Exist en variaciones de esta 
llamativa secuencia (no todos los marsu- 
piales tienen diapausas en el desarrollo 
conic> los canguros, induso algunos ni 
siquiera tienen bolsas), pero, en todos. 
los jovenes nacen en un estado de desa¬ 
rrollo extremadamente incipiente. cjue se 
prolonga mientras se encuentran unidos 
al pezon (Figura 31-21). 

El tercer modelo de reproduccion es 
el de los mamiferos placentarios. los 


euterios. Fn el I os. la inversion re pro¬ 
duct ora se produce en la gestacion. a 
diferencia de los marsupiales, en los que 
se invierte en la luctancia (Figura 31 -19) 
El embrion |x*rmanece en el ulero mater- 
no alimentado por los nutrientes que 
red be a t raves de una placenta de tipo 
corioalantoideo (p. 118). una conexion 
intima entre la madre y el embrion. La 
duracion de la gesiacion es mayor en los 
placentarios cjue en los marsupiales. y en 
los grandes mamiferos es considerablc- 
mente mas larga (Figura 31 19). Por ejem- 
plo, los ratones tienen un periodo de 
gestacion de 21 dias; los conejos y las lie- 
bres, de .30 a 36; los gatos y los perras; 
60; el ganado bovino. 280. y los elefan- 
tes. 22 meses. Pero existen importantes 
exeepciones (la naturaleza rara vez. pre- 
senta correlaciones perfectas) Los ror- 
cuales. que son los mayores mamiferos, 
llevan en el utero a sus crias unicamen- 
te durante 12 meses, mientras que los 
quiropteros, que no son mucho mayores 
cjue los ratones. tienen periodos de ges¬ 
tae ion de i 6 5 meses. La condicion en 
cjue nacen los jovenes tambien varfa 
mucho. HI antilope da a luz a sus crias 
bien cubieiias de pelo, con los ojos abier- 
tos y capuces de corner desde el primer 
momento. Los ratones recien nacidos, en 
cambio, son ciegos, carecen de pelo y 
estan totalmente indefensos. Tcxlos noso- 
tros sabemos la cantidad de tiempo cjue 


necesita un bebe humano para ponersc 
de pie. De hecho, el crecimiento huma¬ 
no es mas lento cjue el de cualquier otro 
mamifero. lo cjue constituye uno de las 
atributos diferenciales cjue nos separa dc 
el los. 

HI numero de crias producidas por los 
mamiferos en una estacion depende dc* 
la lasa de mortalidad. que, para algunos 
mamiferos como los ratones, puede ser 



Figura 31-21 

Opposums, Didelphis marsupialis, de 15 
dias de edad, agarrados a los pezones enel 
marsupio de su madre. Al nacer tras un 
periodo de gestacion de solo 12 dias, no son 
mayores que abejas. Permanecen aterrados 
a los pezones durante 50 o 60 dias. Orden 
Marsupiales, lamilia Didelfidos. 
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Habit£culo 


Respiradero 



Despensa 
L- 


Figura 31-22 

Cada colonia de castores construye su propio refugio en una charca, que crea represando 
un curso de agua. Cada ano, la madre trae al mundo cuatro o cinco crias; cuando llega la 
tercera camada, los animales de dos anos de edad son expulsados de la colonia. 
Estableceran nuevas colonias en otros lugares. Orden Roedores, familia Castoridos. 


devada a cualqnier edad. Normalmente. 
cuanio mayor es ol animal, monor es cl 
numcro do crias por camada. Los peque- 
nos roedores, que sirven de presa para 
muchos carnivoros, normalmente pro- 
ducen mas de una camada cle varies ani- 
males en cada estacion. Ciertas especies 
tie ratones si l vest res producen liasta 17 
camatlas anuales, do entre cuatro y nueve 
crias cada una. La mayor pane do los car¬ 
nivoros no tienen mas que una camada 
de tres a cinco crias anuales. Los gran ties 
mamfferos, como los dofantes y los caba- 
llos, paren un solo animal en cada parto. 
El promedio de un olofante a lo largo do 
loda su vida reprotluctora, de aproxima- 
tlamenle 50 a ft os, no supera las 4 crias. 


La afamada fecundidad de los ratones de 
campo. y el cfecto que tendna eliminar a 
los depreciations nauirales tie las 
poblaciones de roedores, quedan 
oportunamente reilejatlos en este 
fragmento de la obra de Thornton 
Burgess. 

Retrato de un raton dc campo 

Ls fecundo en alto grado. 

lisa es la unica fama 

que [>uede haber redaniado. 

En clocc meses tan solo 
ha bra un mil Ion tie ratones 
si sobreviven lodes. 

Una prole asi, eso esta clam, 
es un record en solo un ano. 

Sin que natlie se de cucnta, 
por la nod ic y por cl tlia. 
sc come toda la hierba, 
forraje ya no serin. 

Cualqnier pratlo piertle, en un ano. 
toneladas. si no me engano. 

Y es que el hoinbre, por prejuicio. 
destinye de la lierra el benefido; 
mieniras, el raton prospera y a la vex. 
se ric de nuestra estupitlez. 

Territorialidad y Area 

DE INFLUENCIA 

Muchos mamiferos mantienen territories, 
o areas tie las que quedan excluidos indi- 
viduos de la misma especie. De hecho, 
muchos mamiferos silvestres, como 
niucha genie, son basicamente clesagra- 
dahles con los tie su propia especie, 
especialmente si son de su propio sexo 
durante la estacion de cria. Si el manri- 
fero vive en una matlriguera o en una 
galena, esta consrituye el centro tie su 


territorio. Si no tiene tlomicilio fijo, el 
terrilorio suele ser marcatlo normalmen¬ 
te con las glandulas odorfferus. muy desa- 
rrollatlas, que ya han sitlo descritas al 
principio del capfculo. I.a extension de 
los territorios varia niucho, y tambien 
tlepentlen del tamano tie! animal y tie sus 
habitos alimentarios. El oso panic tiene 
territorios de varios kilometros cuatlra- 
dos, que guarda celosaniente contra cual- 
quier congenere. 

Los mamiferos. normalmente. utiliznn 
los accidentes naturales tie su entorno 
para marcar sus territorios. Se marcan con 
secreciones tie las glandulas ottoriferas o 
tambien orinando o tlefecantlo. Cuando 
un intruso entra conscienremente en el 
territorio marcatlo por otro miembro tie 
su especie, se encuenlra inmecliatamen- 
te en una situation tie tlesventaja psico- 
logica. En case tie que surja algiin con- 
flicto, el intruso. casi invariablemente. 
abandona la competition mediante algu- 
na sehal de sumision caracteiistica para 
la especie. La territorialidad y las con- 
tluctas agresivas y de sumision se cles- 
criben con mayor tletalle en el Capitu- 
lo 38 (p. 774-776). 

Una colonia tie castores es una uni- 
tlatl familiar, v estos animales se cucntan 
entre las varias especies tie mamiferos en 
que el macho y la hembra forman un 
fuerte lazo monogamo que perdura tie 
por vida. Debitlo a que los castores 
mvierten tiempo y energia considerables 
en construir su refugio v su presa, a si 
como para rccolectar el alimento duran¬ 
te el invierno (Figura 31-22), la familia, 
especialmente el macho atlulto, tlcfien- 
de vigorosamente su propiedad contra 
cualquier castor intruso. La mayor parte 
del n aba jo en la construction tie las pre¬ 


sa s y refugios lo I leva n a cabo los 
machos, pero las Item bras tambien avu- 
tlan si no estan ocupadas con sus crias. 

Una exception interesante a la natu- 
raleza fuerteinente territorial de la mayor 
parte tie los mamiferos es el perrito de 
las praderas, que vive en gra titles y amis- 
tosas comunidatles 11am a das «ciudatles» 
(Figura 31-23). Cuando se ha sacatlo atle- 
lante una nueva camada, los adultos 
legan la vieja casa a los jovenes y se des- 
plaxan hacia territorios marginales de la 
comunitlatl para establecer una nueva 
casa. Tal practica es la antitesis total del 
comportamiento de la mayor parte tie los 
mamiferos. que expuIsan a sus jovenes 
cuando son autosuficientes. 

El area de influencia tie un mami- 
fero es un area de biisquetla mucho mas 
amplia, que rotlea al territorio tlefendi- 
do. Esias areas no se defienden tie la 
misma forma que los territorios; tie 
hecho, cn muchos casos puctlcn sola- 
parse, protlucientlo zonas ncutrales que 
son ulilizadas por los propietarios tie 
varios territorios para buscar comida. 

Poblaciones de mamiferos 

Una poblacion tie animales incluyc tot I os 
los miembros tie una especie que com* 
parten un determinado espacio y puctlcn 
reprotlucirse entre si (Capitulo 40). Totlos 
los mamiferos (como otros organismos) 
viven en comunidatles ecologicas, cada 
una tie ellas compuestas por numerosas 
poblaciones de tliferentes especies. ani¬ 
males y vegetales. Cada especie se ve 
afcctada por las aclividades tie las otras 
y por los tlisrintos aim hi os que puetlen 
producirse. especialmente los climaiicos. 
Por ello, las poblaciones estan siempre 
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Figura 31-23 

Familia de perritos de las praderas, 

Cynomys ludovicianus (orden Roedores). 
Estos habitantes de las praderas altamente 
sociales son herbivoros que suponen una 
importante fuente de alimento para muchos 
animales. Viven en complejos sistemas de 
tuneles, tan fntimamente entrelazados que 
forman «ciudades» de hasta 1000 
individuos. Las ciudades estan subdivididas 
en barrios, que a su vez se dividen en 
manzanas, las principales unidades 
familiares, y contienen uno o dos machos 
adultos, varias hembras y sus camadas. 
Aunque los perritos de las praderas ejercen 
una cierta propiedad sobre sus galenas con 
llamadas territoriales, son amistosos con los 
habitantes de galenas adyacentes. El 
nombre perro de pradera deriva del curioso 
ladrido que emite cuando se encuentra 
amenazado. Orden Roedores, familia 
Esciuridos. 

cambiando cle luma no. Las poblaciones 
de petiucnos mamiferos se encLienIran 
en su minimo justo antes del comienzo 
de la esiaeion de cria, y alcan/an un 
maxi mo justo despues del naeimiento de 
los nuevos individuos. Ademas tie eslos 
previsibles cambios en el tamano tie la 
poblaeion, las poblaciones animales pue- 
den flucluar debido a otras causas. 

Se producen cornunmente fluctua- 
ciones irrogulares debido a variaciones 
climaticas, tales eomo tiempo particular- 
mente frio, caliente o seco. o tambien por 
catast ro fes naiurales como fuegos, tor- 
inentas o huracanes. Hsias son causas 
independientes de la densidad, por- 
tjue afcctan a una poblaeion tamo si esta 
concent rad a como dispersa. Sin embar¬ 


go, las fluctuacioncs mas espectaculares 
dependen de la densidad; esto es, estan 
relacionadas con el lamano mismo de la 
poblaeion (las causas de la limiiacion del 
crecimiento tie las poblaciones depen- 
tliente e independiente de la densidad se 
tratan en las p. 818-819). 

Los ciclos tie abundancia son cornu* 
nes en muchas especies de roedores. Los 
ciclos de poblaeion y las migraciones en 
masa tie los lemingos escandinavos, arii- 
cos y norteamericanos son conocitlos 
tlesde antiguo. Los lemingos (Figura 31- 
24) se reproducer! durante lotlo el ano. 
aunque mas en verano cjiie en invierno, 
con Lin periodo tie gestation tie solo 21 
dias; los jovenes que nacen a principios 
del verano se independizan a los 14 dias. 
y son ya capaces tie reproducir.se a fina¬ 
les del verano. Fn los maximos de clen- 
sidatl tie sus poblaciones. y tras devastar 
la vegetacion debido a la construction tie 
tuneles y el pastoreo, comienzan migra¬ 
ciones largas y tnasivas en busca de nue- 
vos biotopos dontle encontrar espacio v 
alimentos. Natl an a traves de torrentes v 
pequenos lagos a medida que avanzan. 
pero no llegan a tlisringuir enire estos v 
los grandes lagos, rios o inciuso el mar, 
dontle puetlen llegar a ahogarse. Como 
los lemingos son la principal dieta tie 
muchos mamiferos carnivoros y tambien 
tie algunas aves, cualquier cambio en la 
densidad tie poblaeion de estos anima¬ 
les afecta tambien a lodos sus depreda- 
t lores. 



Figura 31-24 

Lemingo de collar Dicrostonyx sp., un 
pequeno roedordel norte. Las poblaciones 
de lemingos fluctuan ampliamente. Orden 
Roedores, familia Muridos. 


Ln su libra UfAr/icoi 1974, Montreal. 
Infacor, Ltd), el naturalista canatliense 
l'rod Bruemmer describe el crecimiento 
tie las poblaciones tie lemingos en el 
Artico canadiense; 

«Despues tie una fast? de 
despoblacion. uno apenas ve signos de 
lemingos; puede haber uno cada 10 
acres. AI siguiente a ho son evidentemente 
numerosos; sus galenas serjientean bajo 
la vegetacion de la tundra y los frecuentes 
cumulos fecales del lamano de granos tie 
arroz indican su present'ia. Id tcrcor ano 
uno los ve por todsis partes. HI cuarto, 
generalmente el ano del maximo en su 
ciclo, las poblaciones expiotan. Ahora 
puetlen vivir mils tie 150 lemingos dentro 
de cada acre de tierra, eonveitido en una 
colmcna con hasta 4000 galenas. Los 
machos se encuentra n con frecuencia y 
Indian instantaneamenle: persiguen a las 
hembras y copulan tlespues de un breve 
pero ardiente correjo. For todos los silios 
uno oyc los gritos v chillitlos de los 
irritables y excitados animates. F.n tales 
momentos podhan difunclirse por toda la 
tierra en marabuntas enloc)uecidas». 


La liebre variable tie Xorteamerica 
muestra ciclos tlecenales tie abundancia. 
La bien conocitla fecundidad de los cone- 
jos les permite producir camadas tie ties 
a cuatro gazapos hasta cinco veces al 
ano. La densidad puede aumentar hasta 
4000 lid ires compitiendo por el alimen¬ 
to cada 1,5 km* de bosque norteno. Los 
deprctladores (biihos, arminos, zorros y 
especialmente los linces) tambien aumen- 
lan (Figura 31-25). Fntonces la poblaeion 
se colapsa precipiladamente por razones 
t]iie durante mucho tiempo han sido un 
rompecabezas para los cientificos. Las lie* 
bres niLieren en gran cant idad, no debi¬ 
do a la falta de alimento o a ripo alguno 
de epidemia (como se creia en otro tiem¬ 
po), sino, evidentemente, debido a algu- 
na causa psicogenica depentliente tie la 
densidad. A medida que aumenta la den* 
sitlatL las liebres se hacen mas agresivas, 
niLiestran signos tie niiedo y tie delcnsa, 
e inciuso cesan totalmente tie reprodu- 
cirse. El conjunto tie la poblaeion mues¬ 
tra sin tom as tie agoiamiento de la hipo- 
fisis y tie las glantin las atlrenales, un 
desequilibrio endocrino cjue se denoini- 
na a veces «enfemiedad cle choque» y 
cjiie acaba en la muerte. Hstos especia- 
culares declives no se comprentlen dema- 
siado bien lodavia. Inclepentlientemente 
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Tiempo (anos) 


Figura 31-25 

Cambios en las poblaciones de liebre variable y de lince canadiense, indicadas por las 
pieles recibidas por la Companfa de la Bahia de Hudson. La abundancia del lince 
(depredador) sigue a la de la liebre (presa). 


de las causas. esios co lapsus de la pobla- 
cion que siguen a la superabuntlancia. 
aunque duros. son indudnblcmcnte ven- 
fcosos para la especie, ya que la vegeta¬ 
tion puede volver a recobrarse v da a I os 
supervivienles me jo res posibilidades de 
una cna eon exito. 

El hombre y los 

MAMiFEROS 

Hace linos 10 000 anos. cuando el hom¬ 
bre empezo a desaiTollar metodos y prac- 
licas igricolas, comenzo tambien la domes¬ 
tication de los mamiferos. Los perros 
fueron sin dutla los primcros en ser domes- 
ticados, posiblemente entrando de forma 
vnluntaria a depender de los luimanos. FI 
perro es una especie ext remad a men te 
adaptable y geneticamente plastica deri- 
vada de los lobos. Mueho me nos variable 
genet icamente, y destle luego mencxs socia¬ 
ble. es el gato domestico, segura men te 
derivado tie una raza alricana silvestre. Los 
gatos silvestres parecen gatos tlomesticos 
de gran tamano, y tod a via son bastante 
conientes en Eurasia v en Africa. La domes¬ 
tication del gun ado. los biifalos, las ove- 
jas y los cerdos, seguramente se protlujo 
mueho mas tartle. Se piensa que las bes- 
lias tie carga (cabal los, camel los, bueyes y 
llamas) probablemenie fueron domestica- 
das por las gentes nomatlas en distintas 
zonas. Algunas especies domesticas no 
existen ya como animales silvestres, como 
ociirre, por ejemplo. con el dromedario, la 
llama v la alpaca tie Sutlamerica. Totlos los 
animales verdaderamente tlomesticos se 
reprcxlucen en cautividad. y ban pasaclo a 


ser totalmente depenclientes del hombre; 
muchos tie el las han sitlo molt lea dos a l ra¬ 
ves tie una cna selectiva para producir 
caracteristicas tleseables para los proposi- 
cos luimanos. 

Algunos mamiferos rienen especial 
consitleracion como animales «domesti- 
cos». FI elefante no ha sido nutica real- 
mente domesticado. porque raramente 
se reproduce en cautividad. Fn Asia, los 
adultos son capturatios y sometidos a una 
vkla tie trabajoscon una pasmosa facili- 
datl. Los renos del none de Escandinavia 
estan domesticados solo en el seniido de 
cine «peitenecen» a gentes nomatlas que 
continiian siguientlolos en sus estacio- 
nales migraciones. FI or ice raurorrago 


(«eland») esta siendo domesticado expe- 
rimentalmenie en varios lugares. Es un 
animal pUlcitlo, amable e inmune a las 
enlermedatles endemicas africanas, y que 
ademas produce excelenle carne. 

Los mamiferos pueclen, en ciertos 
casos, interferir con la aclividad huma- 
na. Los roedores y los conejos son capa- 
ces de producir terribles perdidas en las 
cosechas v en los alimenlos almacena- 
dos (Figura 31-26). Ilemos creado una 
tentadora despensa para los roedores 
con nuestras tecnicas agricolas, y ade¬ 
mas les hemos favorecido al acabar con 
la mayor parte tie sus depredadores natu¬ 
ral es. Los roedores tambien son porta - 
tlores de varias enfermcdatles. La rata 
casera es transmisora. entre otras, tie la 
peste bubonica y del til us exantematico. 
La tularemia o fiebre de los conejos es 
rransmitida a I hombre por una garrapa- 
ta que se encuentra en las ratas atmiz- 
cleras, las mannoras, los conejos y otros 
micromamlferos. La fiebre moteada de 
las Montanas Rocosas se propaga al 
hombre por garrapatas que a parecen en 
perros y en ardillas terrestres. La enfer- 
medad de Lyme, una artritis epidemica. 
se transmite por piojos tie los ciervos tie 
cola blanca. La triquina v las solitarias, 
parasitos comunes de la especie Huma¬ 
na, provienen del consumo tie carne 
infestada de cerclo, ganatlo bovino y 
otros mamiferos. 

Fn la imroduccion de este capitulo 
hemos aludido a la explotacion tlesafor- 



Figura 31-26 

Rata parda Rattus norvegicus. Habitantes con demasiado exito en el entorno humano, las 
ratas pardas no solo causan gran dano en las despensas, sino que tambien propagan 
enfermedades como la peste bubonica (una enfermedad transmitida por las pulgas 
infestadas y que tuvo una enorme influencia en la historia de la Europa medieval), tifus, 
ictericia, intoxicacion alimentaria por Salmonella y rabia. Orden Roedores, familia Muridos. 
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tunada de las ballenas como un ejemplo 
de nuestra incapacidad para reconciliar las 
necesidades liumanas con la proteccion 
de la vida libre. Hi exterminio de las espe- 
cies con fines comerciales es lan injustifi- 
cable que no necesita explication. Una 
vez que se ha exringuido una especie, no 
hay equipo de cientificos ni ningun inven- 
to tecnico que plied an recuperarla. Lo cjue 
supone millones de anos de evolucion, 
puede ser destruido en una decada de 
explotacion irracional. Mucha genre esta 
preocupada por el terrible impacto que 
provocamos sobre la vida libre, y hoy dia 
hay mayor interes que en otro tiempo en 
rectificar el lamentable camino ([lie lleva- 
mos. Si tu vie ran opoitunidad, los mami- 
feros pod nan recuperarse espectacular- 
mente de las de predation es liumanas, 
como hail heclio la nutria de inary el anti- 
lope saiga, am bos una vez en peligro de 
extincion y ahora numerosos. 

Evolucion Humana 

Darwin detlico un libro completo, HI ori¬ 
gen del bombrey la selection en rela¬ 
tion con el sexOy a la evoluci6n Huma¬ 
na. La idea de que el hombre com parte 
un origen cornun con los simios y otros 
animates era repulsiva para el munclo 
victoriano, que reacciono con la espe- 
rada violencia (Figura 9-14, p. 163). 
Debitlo a cjue en aquella epoca no exis- 
tia virtual mente una evidencia fosil que 
relacionara al hombre con los simios, 
Darwin baso su argumentation funda- 
mentalmente en comparaciones anato- 
micas enire el los. Para Darwin, las estre- 
chas semejanzas entre los monos y el 



A 


Figura 31-28 


hombre solo podian explicarse por un 
ancestro comun. 

La busqueda de f osiles. especial men¬ 
te de un «eslabon perdido» que propor- 
cionara una conexion entre los simios y 
el hombre, comenzo con el hallazgo de 
dos csqueletos del hombre de Neander¬ 
thal en la decada de 1880. Mas tarde, en 
1891. Hugene Dubois descubrio el famo- 
so hombre de J a va (Horn o erect us) .Sin 
embargo, los descubrimientos mas espec- 
taculares se ban llevado a cabo en las tres 
Qltimas d 6c ad as en Africa, especialmen- 
te entre 1967 y 1977 en lo que el paleo- 
antropologo americano Donald C. Johan- 
son llama «la decada doracla». Durante 
este mismo periodo. estudios de bioqui- 
mica com pa rad a demostraron que el 
hombre y el chimpance son genetica¬ 
me nte tan similares como much as es pe¬ 
des estrechamcnte emparentadas. La cito- 
logia comparada puso de manifiesto que 
los cromosomas del hombre y los simios 
son homologos. Ya no se sigue buscan- 
do un mitico «eslab6n perdido» para esta- 
blecer el origen comun del hombre y los 
simios, nuestros parientes vivos mas pro- 
ximos. 

Radiacion evolutiva 

DE LOS PRIMATES 

Hi hombre es un primate, heclio que ya 
reconocio incluso el pre-evolucionista 
Linneo. Todos los primates comparten 
ciertos caracteres significativos: dedos 
prensiles en las cuatro cxtrcmidades, unas 
planas en lugar de garras y ojos dirigidos 
hacia delante, con vision binocular y una 
excelente percepcion de la pro fund idad. 



I! 


Monos. A, Tities dorados, un ejemplo de monos del Nuevo Mundo. B, Un babuino, un 
ejemplo de mono del Viejo Mundo. 



Figura 31-27 

Un prosimio, el tarsero de Mindanao 
Tarsius syrichta carbonarius , de la is la de 
Mindanao en las Filipinas. 

Los detalles de la filogenia de los prima¬ 
tes no estan resueltos por completo. El 
signiente resumen aclarara las probables 
relaciones de los principales grupos de 
primates. 

HI primate mas antiguo fue prohahie- 
mente un pequeno animal nocturno. de 
a spec to similar a las musaranas arhori- 
colas. Kste grupo ancestral se dividio en 
dos estirpes princi pales, una de las cua- 
les dio lugar a los prosimios, como los 
lemures, tarseros (Figura 31-27) y lori- 
sidos; de la otra derivaron los simios o 
monos en general (Figura 31-28), indui- 
dos los antropomorfos (Figura 31-29). Los 
prosimios y muchos simios son arbori- 
colas, lo que constituye probablemente 
el modo de vida ancestral de a mhos gra¬ 
pes. La vida arboricola estimulo posihle- 



Figura 31-29 

Gorila, ejemplo de mono antropoide. 
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mente la evolucion de una inteligencia 
superior. Unas e xt re mid a des flexibles 
son cscnciales para animales activos que 
se mueven de un slrbol a otro. Las 
manos y pies prensiles, en contrasts eon 
las patas con garras de ardillas y otros 
roedores. permitieron a los primates col- 
garse de las ramas, trocear y manipular 
el alimento, y lo mas significative), utili- 
zar herramientas. La posesion de orga- 
nos sensoriales altamente desarrollados. 
especialmente una vision aguda, y la 
coordination adecnada de los musculos 
de dedos v extremidades son esenciales 
para una vida arboricola activa. Por 
supuesto los organos sensoriales son tan 
huenos como permita eJ cerebro que 
procese la in forma cion sensorial. La 
medida precisa del tiempo. la aprecia- 
cion de las distancias y el estado de aler- 
ta, requieren una corte/a cerebral desa- 
rrollada. 

Los fosiles de simios mas antiguos 
aparecieron en Africa en depositors del 
Eoceno tardio, hace aproximadamente 
40 mi Hones de anos. Muchos de estos 
primates eran activos mas bien de dia 
que de noche, lo que hizo de la vision 
el sentido dominante, reforzado aun mas 
por la vision en color. Los simios com- 
prenden tres grupos monofileticos: 

(1) los monos del Nuevo Mundo (ceboi- 
deos, Figura 31-28A), como cl mono 
aullador, el mono arana y el tamarino; 

(2) los monos del Viejo Mundo (cerco- 
piteddos), como el papion (Figura 31- 
28B), el mandril y el colobo, y (3) los 
monos antropoides (Figura 31-29). Los 
monos del Viejo Mundo y los monos 
antropoides (incluido el hombre) son 
taxones hermanos, y en con junto cons- 
lituycn el grupo liermano de los monos 
del Nuevo Mundo. Ademas de su sepa- 
racion geografica, los monos del Viejo 
Mundo se difcrencian de los del Nuevo 
en que carecen de cola prensil, tienen 
las narinas juntas, los pulgares prensiles 
mas proximos y los dientes mas diversi- 
ficados. Los restos fosiles mas antiguos 
de monos antropomorfos datan de hace 
25 millones de anos. Kn esta epoca apa¬ 
recieron las sabunas de Africa, F.uropa y 
Non earner ica. Quiz as movidos por una 
mayor abundancia de alimento en el 
rsuelo, estos simios abandonaron los 
arbolcs y se hicieron predominantemente 
terrestres. 



Figura 31-30 

Lucy (Australopithecus afarensis), el esqueleto casi completo mas antiguo que se conoce 
de un hommido. La edad de Lucy se ha datado en 2,9 millones de anos. En 1994 se ha 
descubierto un craneo casi completo de A. afarensis. 


LOS PRIMEROS HOMINIDOS 

Durante el Mioceno y el Plioeeno (entre 4 
y 20 millones de anos atras) la substitution 
de los bosques por praderas impulso a los 
simios a poblar las sabanas. Debido a las 
ventajas (jue suponia la position erguida 
(una mejor vigilancia de los depredadores 
y la Iiberaci6n de las manos para mane jar 
herramientas y lomar alimento), los pri- 
meros hominidos se fueron poniendo gra- 
dualmente en pie. Ksta importance transi¬ 
tion supuso un lapso de tiempo muy 
grande, ya que requirio redLsenar por com¬ 
pleto el esqueleto y las inserciones tnus- 
cu lares. 

Los restos de los hominidos mas anti¬ 
guos en este periodo son marcadamen- 
te escasos. Aunque se han identificado 
varios hominidos primilivos diferentes, 
todos ellos desaparecicron virlualmente 
sin dejar rastro de su descendencia. Hace 
solamente 4 millones de anos, tras un 
largo vacio fosil, aparecieron los prime- 
ros «casi humanos». Uno de ellos fue el 
recientemente descubierto Australopi¬ 
thecus afarensis. un hominido bipedo y 
bajo, cuyo rostro y capacidad craneana 
se parecen a los del chimpance. Se han 
desenlerrado numerosos fosiles de esta 
especie, el mas famoso de los cuales I'ue 
el esqueleto de una hembra completo en 
un 40 %, descubierto en 1974 por 
Donald Johanson y bautizado «Lucy» 
(Figuras 31-30 y 31-31). Muchos paleon- 
tologos creen que Australopithecus afa¬ 
rensis representa el ancestro de todo el 


genero humano v las formas semejantes 
que siguieron. 

Aparicion de Homo , 

EL VERDADERO HOMBRE 

Hace unos tres o cuatro millones de 
anos aparecieron dos lineas de homi¬ 
nidos bastantc dislintas, que convivie- 
ron durante a l men os 2 millones de 



Figura 31-31 

Reconstruccion del aspecto de Lucy 
(derecha) comparado con una persona 
actual ( izquierda ). 
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anos. Una de ellas fue el Australopi¬ 
thecus africanus, ya bipedo, con apro- 
ximadamente un tercio de la capacidad 
craneana del hombre moderno. Otra 
linea de australopitecinos fue mayor y 
mds robusta (Fogira 31-32), probable- 
mente mas proxima al tamario de un 
gorila. 

Hasta su exrincion, entre 1.5 y 1 millon 
de anos atras, los australopitecinos com- 
partieron la naturaleza con un hominido 
mas avanzado y completamente erecto, 
el Homo hahilis , el primer hombre ver- 
daclero. Homo hahilis , que significa «hom- 
bre capaz», era de constitucion mas lige- 
ra que los australopitecinos, pero con un 
cerebro mayor, y utilize), siii Jugar a dudas, 
herramientas de piedra y hueso. Fsta 
especie aparecio hace unos dos mi Hones 
de artos y sobrevivio quizds durante 
medio millon. 


Hace aproximadamente 1,5 millones 
de anos aparecio Homo credits , proba- 
blemente como descendiente de Homo 
hahilis. Homo credits fue un hominido 
grande, con una talla entre 150 y 170 cm, 
una frente baja pero clara, fuertes arcos 
supercilia res y una capacidad craneana 
de unos 1000 cm' (intermedia entre la de 
Homo hahilis y el hombre actual) (Figu- 
ra 31-32). Homo erect us fue una especie 
con organization social, que vivia en tri¬ 
bus de entre 20 v 50 individuos. Desa- 
rrollo una cultura util y compleja. y se 
extendio por las regiones templadas y tro- 
picales del Viejo Mundo. 

Homo sapiens: 

LOS HOM1NIDOS MODERNOS 

Tras la desaparicion de Homo erectus 
hace unos 300 000 anos, la evolucion 


humana siguio un curso complejo, con 
el establecimiento del Homo sapiens 
(«hombre inteligente»). Los neanderta- 
les surgieron hace unos 130 000 anos de 
entre las diversas subculturas tempranas 
de Homo sapiens (Figura 31-32)*. Con 
una capacidad craneana dentro de los 
margenes del hombre actual, los nean- 
dertales fueron unos eficaces cazadores 
y usuarios de herramientas. No consti- 
tulan un conjunto homogeneo, sino cjue 
variaban geograficamente en respuesta a 
condiciones locales y al aislamienio de 
unas poblaciones respecto a otras. Domi- 
naron el Viejo Mundo en el Pleistoceno 
tardio. 

• N. del T. El reciente descubrimiento por investigadores 
espanoles de los restos fosiles del Homo antecessore n 
el yacimiento de Atapuerca ha arrojado nueva luz sobre 
las relaciones del g^nero Homo, ademas de datar su apa- 
ricidn en Europa en unos 800 000 anos. Science, vol. 
269, 11 agosto, 1995. 
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Australopithecus 
(Paranthropus) 
robustus 
Constitucion pesada, 
brazos largos; bipedo; 
altura 1,1-1,3 m; 
capacidad craneana 530 ml 
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tt‘ 4 —Homohabilis 

Constitucion robusta; 
probablemente erguido; 
altura 1-1,5 m, capacidad 
craneana 510-750 ml 


Homo sapiens 
Esqueleto moderno; 
altura 1,5-1,85 m; 

• capacidad craneana 
^ # 1100-1700 ml 

Homo erectus 
Constitucidn robusta; 
totalmente erguido; 
altura 1,3-1,5 m; 
capacidad craneana 
750-1250 ml 


Australopithecus africanus 
Constitucion ligera, 
brazos largos, bipedo; 

altura 1,1-1.4 m; - 

capacidad craneana 400-500 ml 


Australopithecus afarensis 
Constitucion ligera, 
brazos largos, bipedo; 
altura 1-1,5 m; 
capacidad craneana 
400-500 ml 




Figura 31-32 

Craneos de homfnidos, que muestran algunas de las Ifneas evolutivas mejor conocidas, que precedieron al hombre moderno (Homo 
sapiens). El tiempo de existencia de cada especie, deducido del registro f6sil, aparece sugerido por las lineas verticales rojas. 
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Hace Linos 30 000 aflos, los neander- 
talcs fueron reemplazatlos, y muy posi- 
hlemente exterminados, por el hombre 
moderno. El origen cle estc ultimo no esta 
daro, aunque hay ciertas pruehas que 
apuntan hacia una procedencia africana. 
Enin genre alta, con una cuitura muy dife- 
rente de los neandertales. Desarrollaron 
rapidamenle mejoras en sus ha hi Iidades, 
y sli cuitura se enriquecio con aporta- 
ciones esteticas, ariislicas y un lenguaje 
sofisticatlo. 

AI cerrar nuesrra discusion sobre la 
evolucion humana, es importance notar 
que el reconocimiento de especies en 
Homo (y hasta cierto punto tambien en 
otros fosiles de hoimnidos) se hasa por 
completo en la morfologia. La conside¬ 
ration de tres especies distintas cle Homo 
no i in plica necesariamente la existencia 


de especiacion de tipo ramificado en esla 
estirpe, y quiz a sea igualmente valido 
pensar en cambios fileticos clentro de una 
unica especie a traves del tiempo, utili- 
zando los nombres esperificos sokimen- 
te conio indicativos de gratlos de evolu¬ 
cion. Lo que si es claro es que 
actualmente solo vivo una unica especie 
de Homo. 

La exclusiva posicion 

DEL HOMBRE 

Biologicamente, Homo sapiens es un pro¬ 
duct*) del mismo proccso que ha regitlo 
la evolucibn de cualquier organismo 
descle el origen de la vida. La mu la cion, 
cl aislamiemo, la deriva genetica y la 
selection natural han opera do sobre 
nosotros como lo han hccho con otros 


animales. Sin embargo, nosotros renemos 
algo que ningun otro animal posee: una 
evolution cultural no genetica, que pro- 
porciona una ret roali mentation Constan¬ 
ce enlre la experiencia pasada y la Eulli¬ 
ra. Nuestros lenguajes simbolicos, la 
capacitlatl tie pensamiento conceptual y 
la posibilitlatl tie manipular nuestro entor- 
no surgen de este dominio cultural no 
geneiico. Finalmente, clebemos gran parte 
tie nuestras conquistas culturales e inte- 
lectuales a nuestra hercncia arboncola, 
que nos equipo con una vision binocu¬ 
lar, una soberbia capacitlatl tie discrimi¬ 
nation visual v taciil, y habilidatles mani- 
pulatloras en el uso de las man os. Si un 
cahallo (que tiene un solo tletlo en vez 
cle cinco) tuviera la capacitlatl intelectual 
del hombre, ^podria halier llegaclo donde 
lo ha hecho este? 


ClASIFICACION DE LOS ORDENES DE MAMIFEROS ACTUALES* 

Clase mamiferos 

Subclase Prototerios (G. protos ; primero + then animal silvestre). Mamiferos exlint os del 

Cretacieo y principios del Cenozoieo. 

Infraclase Ornitodelfos (G. onus , ave + cfelpbys. utero). Mamiferos monotremas. 

Orden Monotremas (G. mottos, uno + trema, abertura): mamiferos oviparos: 
ornitorrmcos y cquidnn. Las ires especies de este orden proceden de Australia, 
Tasmania y Nueva Guinea. El miembro mas famoso tie este orden es el ornitoninco 
(Onlithorbymcbi(s onuttinus). li equidna ( Tacbyghssus) liene un largo y estrecho 
hocico adaptado para la caza de honnigas, cjue constiluycn su principal alimento. 

Subclase Terios (G. fhet ; animal silvesrre). Mamiferos actuales. 

Infraclase Metaterios (G. nwta , despues + then animal silvestie). Marsupiales. 

Orden Marsupiales (G. matsypion, pequena bolsa): viviparos, mamiferos con 
marsupio, zarigiieyas, canguros, koalas, lobos de Tasmania, wombats, 
bandicut, numbats y otros. Mamiferos primilivos caracterizados por una bolsa 
alxlominal, el marsupio, donde crian a sus jovenes. Las crias son alimentadas cn el 
utero durante un cento tiempo, mediantc una placenta coriovilelina. Solo la 
zarigiieya se encuentra en Nbrreamerica, pero el orden es dominante en Australia; 
260 especies. 

Infraclase Euterios (G. eu. aulentico + then animal silvesrre). Mamiferos placeniarios 

viviparos. 

Orden I nsec tivoros (L. inseclunt. insecto + tx>rare, devorari: mamiferos 
insectivoros: musaranas, erizos, tenrecs, topos. Su principal alimento son los 
insectos. Ampliamente distribuitlos por todo eJ mundo. con exception de Australia 
y Nueva Zelanda, son a ni males pcquenos de Jiocicos puntiagutlos. con rasgos 
primitivos, que pasan gran paite tie sus vidas bajo tierra. Las musaranas eslan enlre 
los mamiferos mas pequefios que se conocen; 390 especies. 

Orden Macroscelidos (G. nuikros, grande + skelos, patas): musaranas elefante. 
Mamiferos timidos con patas largas, una nariz adaptada para capturar insectos y 
ojos granules. Lis tan ampliamente distribuitlos en Africa; especies. 

Orden Dermopteros (G. derma . piel + pteron , ala): lemures voladores. Kstan 
relacionados con los autenticos minrielagos, y formados por un solo genero, 

Getleopitbeats. Se encuentran en la peninsula Malaya, en las indias Orientales. No son 
lemures verdaderos (ya que estos son primates), y no puetlen volar en el sentido 
estricio tie la palahra, sino que planean como las artlillas voladoras. Dos especies. 
Orden Quiropteros (G. cfoeir. mano + pteron, ala): murc&lagos. Lis alas de los 
murcielagos, los linicos mamiferos v ert I ad era men le voladores, son las extremidades 
anteriores modificadas, en las que los dedos del segundo al quinto estan 

UvntiHtuff 


a Basada en Nowak, R. M. 1991- Walkers Mammals of the world, ed. 5. Baltimore, The Johns Hopkins 
University' Press. 
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Hace unos 30 000 ancxs, los ncancler- 
tales fueron reemplazatlos, y muy posi- 
blemente exterminados, por d hombre 
moderno. FJ origen de este ultimo no csta 
claro, aunque hay ciertas prucbas cjLie 
apuntan hacia una procedenda africana. 
Fran gente alta. con una cultura muy dife- 
rente de los neandertales. Desarrollaron 
rapidamente mejoras en sus hahilidades, 
y su cultura sc cnriquccio con aporta- 
ciones esteticas, artisticas y un lenguaje 
sofisticado. 

AI cerrar nuest ra discusion sobre la 
evolucion humana. es import ante notar 
que el reconocimiento de especies en 
Homo (y hasta cierto punto tambien en 
otros fosiles de hominidos) sc basa por 
complete) en la morfologia. La eonside- 
racion de tres especies distintas de Homo 
no implica necesariamente la existencia 


de especiacion de tipo ramificado en esta 
estirpe. y quiza sea igualmente valido 
pensar en cambios filet ieexs deniro de una 
unica especie a traves del tiempo, utili- 
zando los nombres espcuficos sola men- 
te como indicativos de grados de evolu¬ 
cion. Lo que si es claro es que 
actualmente solo vive una unica especie 
de Homo. 

La exclusiva posicion 

DEL HOMBRE 

Biologicamente, Homo sapiens es un pro- 
ducto del mismo proceso que ha regido 
la evoluci6n de cualquier organ ismo 
desde el origen de la vida. La mutaci6n. 
el aislamiento, la deriva genetica y la 
selection natural ban operado sobre 
nosolros como lo ban hecho con otros 


animales. Sin embargo, nosotros tenemos 
algo que ningun otro animal posee: una 
evolucion cultural no genetica, que pro¬ 
portions una retroalimentacion constan¬ 
ts entre la experiencia pasada v la futu- 
ra. Nuestros lenguajes simbolicos, la 
capacidad de pensamienlo conceptual y 
la posibilidad de manipular nuestro entor- 
no surgen de este doniinio cultural no 
genetico. Finalmente, debemexs gran parte 
de nuestras conquistas culturales e inte- 
lectuales a nuestra herencia arboricola, 
que nos equipo con una vision binocu¬ 
lar, una soberbia capacidad de discrimi¬ 
nation visual v tactil, y hahilidades mani- 
puladoras en el uso de las manos. Si un 
caballo (que tiene un solo dedo en vez 
de cinco) luviera la capacidad intelectual 
del hombre, ipodria haber llegado donde 
lo ha hecho este? 


CLASIFICACION DE LOS ORDENES DE MAMIFEROS ACTUALES* 

Clase mamiferos 

Subclase Prototerios (CL protos, primero + then animal silvestre). Mamiferos extintos del 

Cretadco y principios del Cenozoico. 

Infraclase Ornitodelfos <G. amis, ave + de/pbys, utero). Mamiferos monotivmas. 
Orden Monotremas (G. monos, uno + trenut , a be rl lira): mamiferos oviparos: 
ornitorrincos y equidna. las tres especies de este orden proceden de Australia, 
Tasmania y Nucva Guinea. 1:1 miembro mas famoso de este orden es el ornitorrineo 
( Ornitborhynchus ana linns). Hi equidna ( Tacbyghssits) tiene un largo y estrecho 
hocico adaptado para la caza de hormigas, que constituyen su principal alimento. 

Subclase Terios (G. tber, animal silvestre). Mamiferos actuales. 

Infraclase Metaterios (G. meta. despues + tber, animal silvestre). Marsupiales. 

Orden Marsupiales (CL marsypion . pequena lx)lsa): viviparos, mamiferos con 
marsupio, zarigiieyas, canguros, koalas, lobos de Tasmania, wombats, 
bandicut, numbats y otros. Mamiferos primitives caracierizados j>or una bolsa 
abdominal, el marsupio, donde crian a sus jovenes. Las alas son alimentadas en el 
utero durante un corto tiempo. mediante una placenta coriovitelina. Solo la 
zarigiieya sc encuentra en Norteameriea, petx> el orden es dominante en Australia; 
260 especies. 

Infraclase Euterios (CL en. autentico + tber animal silvestre). Mamiferos plaeentarios 

viviparos. 

Orden Insectivoros (L. insectum. inseeto + rorare, devontr): mamiferos 
insectivoros: musaranas, erizos, tenrccs, topos. Su principal alimento son los 
insectos. Ampliamente distribuidos por todo el mundo, con exception de Australia 
y Nueva Zclanda, son animales pequenos de hocicos puntiagudos. con rasgos 
primitives, que pasan gran parte de sus villas bajo tierra. Las musaranas estan entire 
los mamiferos mas pequenos que se conocen; 390 especies. 

Orden Macroscelidos (CL makros. grande + skelos, patas): niusaranas elefante. 
Mamiferos timidos con patas latgas, una nari/. adapt ad a para capturar insectos y 
ojexs grandes. Fstan ampliamente distribuidos en Africa: 13 especies. 

Orden Dcrmopteros (G. derma, piel + pteron, ala): lemures voladores. Estan 
relacionados con los autentieexs murcielagos, v formados por un solo genero. 
Galeopithecus Se encuentran en la peninsula Malaya, en las Indias Orientales. No son 
lemures verdaderos (ya que estos son primates), y no pueden volar en el sentido 
estricto de la palabra. sine que planean como las ardillas voladorns. Dos especies. 
Orden Quiropteros (CL cbeir. mano + pteron, ala): murcielagos. Las alas de los 
murcielagos, los tinicos mamiferos verdadenunenie voladores, son las extremidades 
anteriores modificadas, en las que los dedos del segundo al quinio estan 


f COI/lft/fM) 

* Basada en Nowak, K. M. 1991. Walker's Mammals of the world, etl. 5. Baltimoix*. The Johns Hopkins 
l Diversity Press. 
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Figura 31-33 

Un pika. Ochotona princeps. sobre una 
roca en Alaska. Este pequeho mamifero, 
del tamano de una rata, no hiberna, pero 
se prepara para el invierno almacenando 
hierba seca bajo las pledras. Orden 
Lagomortos. 



Figura 31-34 

Ardilla gris, Sciurus carolinensis. Este 
habitante comun de ciudades y bosques 
del Este de Norleamerica es un agente 
importante en la reforestacion, porque 
entierra numerosas nueces que se 
convierten luego en 3rboles. Orden 
Roedores, familia Esciuridos. 
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cnormeinente alargados para soporrar una delgada mciiibrana icgunicntaria que 
sirvc pan el vudo 1*1 pulgar es cono y esta provisto dc una una. Las formas mas 
commies en Nmieamcrica son I os murcielagos pardos tMyotis), las dc cola libre 
(TcuUiruUt ). que viven en las cavernas Carlsbad. v los grandcs murcielagos parties 
( Fpiesicus). En los tropicos del Viejo Mundo. los zoitos voladore* 1 Hen pus ) on los 
ma yores de todos los quirdpteios, con una envergadura alar de 1.2 a 1,5 ill. Sc 
alimenian print ipalmcnte de Irutas; 9<S6 espeeies. 

Orden Escandcnlios (L. seen u Unit is, trepatlores): imisarafias arhoricolas. Son 
an i male* pcquenos, parecidos a artlillas. de los Ixxsques humedus tropicalcs tlcl 
sudeslc y sudocstc tie Asia. A |x*sarde su nombre. muclias no esian espeeialmenie 
adaptadas a la vitla arboricola y algunas son complelamente tcrresircs: 16 espeeies. 
Orden Primates i 1.. prima. primero): prosimios, monos, simios, liombres. Este 
orden es el primeru en el Keino Animal en cuanto al desarrollo de su cerebro sc 
retie re. eon hemislerios cereb rales partial la nnentc grant les. Li mayoria de las 
es|Xi*eies st>n arlxneas y apareniemente derivan de insect ivoros arhoricolas. Los 
primales represent.in el produelo final tie una tinea que se separo de los otros 
man uf crus muy al principio de su evolution, y que ha conservado muehas 
caraclcristicas priiuilivas. Se* piensa que sus habitos arlxiricolas \ su liabilidatl para 
capturar la comida o evitar a los enemigos ban sido en gran pane responsables tie 
sus a\ ant es en la cstmaura del cerebro. Comogrupo, estan poeo especializadns. 
eon eineo detlos (nomialmente provistos tie unas planas) ranto en las patas 
posteriores como en las anteriores. Todus lienen el euerjx) cubierto eon pftlo. eon 
exce| Kioq de la esjxxie humana Las ext remit lades anteriores nomialmente estan 
adaptadas para sujetar. lo niismo que tx urre en nuichos casos con las posteriores. El 
grupo es llamalivo tlcbido a su ausencia tie garras. eseamas, cuemos y pczui’ias 
Existen tlos sulxirdenes*; 233 espeeies. 

Suhorden Prosimios <C pm, antes + simia, mono) 16 mu res, musaranas 
artniricolas, larseros, lori.scs, potos. Primates arhoricolas primitivos eon el 
seguntlo detlo provisto de una garni y cola larga no prensil. Parceen una especie 
tie once enlre tin mono y una ardilla Se encueniran en los Ixisqucs de 
Madagascar. Africa, la peninsula Malaya v Pilipinas Sus alimentos estan 
compuestos tanto de materia vegetal como de pcquenos animales. 

Sulxirdcn Antropoidcos (Ci antbmf>us. hombre) monos, gilxmcs, liombres. 
Existen Ires superlamilias. 

Supcrfomilia Ccboidcos (G. kelxts, mono de cola larga ) plalirrinos. Estos 
son los monos del Nuevo Mundo. caracterizados jx>r un septo nasal piano y 
audio, un pulgar no ojxmiblc, cola prensil y la ausencia tie cal los id a ties 
isquialicas, asi eonio de ahazones en las mejillas. Los miemhro.s mas eonocidos 
tie esta superlamiliu son el mono tapuchino ((kbits), el arana ( Aides) y el 
aullador (Aim tafia). 

Supcrfamilia (x*rcopitccoideos d». Lserkos. cola + pitheki* mono): catarrinos. 
Monos del Viejo Mundo. con las nannas externas juntas; inuchos de ellos lienen 
laml>ien abazones. Jamas posecn colas prensiles; en cambio, si lienen 
tallosidades isquiaticas. al tiempo (jue sus pulgares son oponibles. Entre los 
ejemplos sc ent uenira el mandril ( CywKephahis), el macaco Rhesus (Mucacu) 
muy ulilizado en invcsiigaciones biologicas, v los narigudos ( .Xasa/is). 
Stipcrfaniilia llominokleos (L. homo, haul in is, hombre), Los primates 
sii|x.Tiores (aniropoides) y los hombres lorman esta superfnniilia. Lis 
principalcs caractcristicas son la ausencia de cola y de abazones. Segun la 
taxonomia evolutiva existen ires laniiluis. La familia 1 lilobatidos incluye a It js 
gilxines. lx>s Pongidos comprenden a los monos superiores, el orangutan 
( PonjL>o), el chimpance ( Pan) y cl gorila ( Gorilla) La terceni lamilia, 1 lominidos, 
esta representada pur una .sola especie viviente ( Homo sapiens), el hombre 
actual Los hombres difiercn de los miemhros de la familia de los Pongidos jxjr 
mi jxxtc eivt to. brazos mas cortos. pulgares mas grandcs y jx>r presentar 
mandibulas mas ligcras con dienles anteriores mas pcquenos. Li mayor pane 
<le los monos superiores tambien tienen cre.stas supraciliares mas man atlas 
sobre ios ojos. Muchas tliferencias del hombre con los monos aniropoides estan 
asonatlas con la superior intehgencia luimana. con el habla y los centro* tie 
lenguaje en el encefalo, y la ausem la de liabito arbdreo. La taxonomia cladista 
no recontxv la lamilia paralileriea Pnngitlos poi(|ue cl mas rccicnte aniccesor 
comun tic los Pongidos lo es tambien de los Hominidos (p 20^* v figura 1 l-~ r ). 


* Sc* sigue aqut la division de Simpfnn (1911) de los primales en sulxmlenes I’rosimios y Amro|*>ide.s aunque 
ya no es aceptada pc»r nuichos esptrialistas que inamienen opmiones eiuontradas vtliu* la clasilUandn. 
esjx’s ulmente en los niveles tie ortlen y lamilia 







Capftulo 31 ■ l.os mamiferos 627 


CIASIFICACI 6 N DR LOS ORDENES DE MAJVriTEROS ACIUALES (continuation) 

Ordcn Xenarthra (CL xenos, extnino,+ culbron, articulacion) (jinterionnentc 
Edentata |L ecleutatus, sin dientesl): armadillos, horniigneros, perczosos. Lis 
especies de este ordcn carecen de dicnics (oso hormiguero) o posccn molares 
simples, sin raices. que creccn durante toda la vida (perezosos y armadillos). Muchos 
vivcn en America Central y del Sur. aunque el armadillo de nueve bantlas (Dcisyjms 
uovemciudus) es eoinun en el sur de los Fslados l.'nklos. 

Orden Folidotos (CL pbo/is, escama cornea): pangolines. I n grupo extrano de 
animales cuyos euerpos cstan completamentc cubiertos con escamas corneas 
superpuestas que se han desarrollado a paitirde pelos aglutinados. Habitan en Asia y 
Africa tropical: siete especies. 

Orden I^igomorfos (G. ktgus. liebre + morpbe, forma): conejos, llebres y pikas. 
(Figura 31-33). b>s lagomorfos tienen incisivos grandes que creccn constantemente, 
igual que los roedores, pero. a diferencia de ellos. poseen un par adicional de 
incisivos, con forma de estacjuillas, que crece por detnis del primer par. Todos los 
lagomorlbs son hcrbivoros con distribucion cosmopolita: 69 especies. 

Orden Roedores (L. rode re, roer): mamiferos roedores: ardillas (Figura 31-34), 
ratas, marmotas. Los roedores comprenden cerca del 40 % de lodas las especies de 
mamiferos y estan caracterizados por poseer dos pares de incisivos en forma de 
navaja afilacla que usan para roer las vainas y aiscaras resistentes para alimentarse. 
Con su impresionante capaciclad reproduclora. su adaptabilidad y su capacidad para 
invadir toclos los habitat terrestres, tienen gnin impoitancia ecologica. Son familias 
importantes los Esciuridos (ardillas y marmotas). Miiridos (ralas y ratones caseros), 
Castoridos tea stores), Fretizontidos (puercoespines), Geomidos (topos roedores) 
y Cricetidos (hamsters o cricetos, jerbillos, jerbos, topillos); 1814 especies. 

Orden CetAceos (L. cel us, ballena): ballenas, delfincs, marsopas. Las 
extremidades anteriores de los cetaceos estan modilicadas como amplias aletas; las 
posteriores fa Iran. Algunos tienen una aleta dorsal carnosa, y la cola esta dividida en 
dos lobulos carnosos transversales. Lis narinas estan representadas por un orificio 
linico o doble en el dorso de la caheza, Carecen de pelos, con excepcion de algunas 
cerdas en el liocico; tampoco tienen glandulas tegumentarias. salvo las mamarias y 
las del ojo; carecen de oido extemo y los ojos son pequenos. Este orden se divide en 
ballcnas con dientes (suborden Odontocetos), representados por dellines. 
marsopas y cachalotes; y ballenas con barbas (suborden Mistacocetos), que 
comprende a los rorcuales y las ballcnas grises. Lis ballcnas con barbas son 
generalmentc mas grandes que las ballcnas con dientes. Li ballena azul, un rorcual. 
es el animal mas grande que jamas ha existido. Ivn vez de dientes, posccn un 
peculiar mecanismo de filtrado fonnado por barbas (ballcnas) sujetas al paladar, que 
utilizan para filtrarel plancton del agua; 79 especies. 

Orden Carnivoros (L. cctro. came + com re, devorar): mamiferos carnivoros: 
perros, lobos, gatos, osos. Todos los carnivoros, excepto el panda gigante, rienen 
habitus depredado res y sus dientes estan pailicularmente adaptados para desgarrar 
came. Lstan distribuidos por todo el inundo. con excepcion de las regiones de 
Australia y la Antanida, donde no hay formas indigenas. Hntre las familias mas 
conocidas estan los Canidos (familia de los perros. lobos. zonos y coyotes); los 
Felidos (familia de los gatos domesticos. tigres, leones, pumas y linces); los Ursidos 
(familia de los osos), los Procionidos (mapaches) y los Mustelidos (familia de las 
manas, mofelas, comadrejas. nutrias, tejones, anninos y glotones); 240 especies. 

(coutim'ui) 



Figura 31-38 

Rebano de renos, Rangifer tarandus , durante la concentracion anual de los lapones en el 
norte de Suecia. La misma especie se denomina caribu en Norteamerica. Orden 
Artiod£ctilos, familia Cervidos. 



Figura 31-35 

Una ballena jorobada, Megaptera 
novaeangfiae } saltando. Estas ballenas son 
de las mas acrobaticas, y parece que saltan 
para atontar los bancos de peces o para 
comunicar informacion a los miembros de la 
manada. Orden Cetaceos, familia Balenidos. 



Figura 31-36 

Oso pardo, Ursus horribilis , de Alaska. Los 
osos, una vez comunes en los 48 estados 
mas al sur, estan ahora relegados a las 
areas virgenes. Orden Carnivoros, familia 
Ursidos. 



Figura 31-37 

Un leon marino de las Galapagos, 
Zalophus californianus , ladra para indicar 
su dominio territorial. Orden Pinmpedos, 
familia Otaridos. 







628 


Parte III. Divers id ad de la vida animal 


Figura 31-39 

Ungulados con dedos pares e impares. 
Los rinocerontes y el caballo (orden 
Perisodactilos) tienen dedos impares, 
mientras que el hipopotamo y el ciervo los 
tienen pares (orden Artiodactilos). Los 
mamiferos mas ligeros y rapidos corren 
sobre uno o dos dedos solamente. 


Ci ash icacion di: u>s ordknes i>i: Mamih ros actuaii-s {continuation) 

Orden Pinnipcdos L. pinna. pluma * /xy/. pie> leones marinos (Figur.i 31-37'- 
foe as y morsas. Lis extremidades de esios carnivoros acuaticos se him modificado 
como a Idas para la natation. Todos son de aguas marinas y sn alimento esta 
constiiuitlo prineipalmente |*>r peces 3a espeeies. 

Orden Tuhulidentados i I lubulus . iuho + dens, diente) cerdo liormiguero. lisle 
es mi animal peculiar, con cucrpo de c erdo, <|ue sc encuemra en Africa. I I orden 
esta representaclo j>or una sola especie. 

Orden Proboscideos (C i pnrfxxsbis. trumpa de elefanie. a partir tie pro. antes + 
Ixiskein. alimentarse). Elefantes. Son los m a yores mamiferos lerrestres actuales. Los 
dos ineisivos superiores eslan alargaclns formando col mil los (tlefcnsas), y los inolares 
estan bien desarrollados. I I elefante indio Uikpbas maxinnts), con orejas 
relativamenie pequenas. ha sido domesticado desde largo lienijx) y sc* utiliza en 
irabajos pesados. lit elelanie africano {LaxotlonUt ctfhumtt), con grandes orejas, es 
mas dificil tie domesiicar. pero ya lo consiguiettin kis cartagineses v las rornanos, 
que lo emplearon en sus ejercitos; dos esfx*ties. 

Orden Hiraeoideos (CL bynux. musarana >: damanes. Los damanes son herbivoms 
restringidos a Africa y Sirin. Tienen algunas semejanzas con conejos de corias orejas. 
pero sus ilientes son parecidos a los de los rinocerontes y presenlan pezunas en sus 
t let los y cojineles en las palmas de sus patas. Ilenen cuatro dedos en las patas 
anteriores y tres en las posieriores; siete espeeies. 

Orden Slrenios ((b seven . ninfa marina): vacsis marinas y nunatics. U>s sirenios 
son animales acuaticos grandes y torpes, de calx*za voluminosa. sin patas posteriores 
y con las patas antcriores translomiadas en a let as. La vat a marina ulugongo) de las 
costas (ropieales del este tie Africa, Asia y Australia y ires espeeies de manaties del 
Caribe, no Ama/onas y oesie de Africa son las unicus esj x-cies actuales. lina quinta 
esjxx'ie. la vaca marina tie Sleller. fue extinguida porel hombre en el siglo XVIII; 
cuatro espeeies 

Orden Perisodactilos (Ci /x*ris.sos. impar + dtu tylos . dedo) ungulados 
imparidigitigratlos: cabal los. asm vs, cebras, tapires y rinocerontes. 1w* 
ungulados imparidigitignidos tienen uno o tres dedos en cada pata. cada uno de los 
cuales esta provisto de una pezuna cornificada Panto los Perisodaiiilos como los 
Arriodactilos se denominan a voces ungulados i L. ungutd, pezuna o mamiferos 
con pezunas, con dientes at la jX ados para la trituradon. Lt familia del caballo 
{Eijuidae), que tambien incluye a las cobras y los asnos, tiene un solo dedo 
lundonal Los tapires present a n una corta proboscide ibrmada a partir del lahio 
superior y de la nariz. Los rinocerontes ( R/jtnocetvs) incluyen varias espeeies tie 
Africa \ el sudeste asiatico Todos son herbivon>s; 17 espeeies 
Orden Artiodactilos (CL artios, par + daktyh av, dedo): ungulados con |x*zunas 
pares: eerdos, caniellos, ciervos y sus parientes (Figura 31-38) hipopotainos, 
antilopes. bueyes. ovejas y eabras. Li mayor parte tie estos ungulados presentan 
tlos dedos. aunejue el hipo|>oiamo y algunos oiros tienen cuatro (figura 31-39). Cada 
dedo esta rodeadu por una pezuna cornificada Muchos, como la vaca, ciervo y 
oveja, presentan cuernos. Muchos son rumiantes. es tlecir, animates t|ue regurgitan y 
vuelven a masticarel alimento. G>mn los Pcrisocklciikxs. son estnciamentc 
herbivon vs. PI grupo se divide en nueve familias vivientes y muchas otr.ts 
extinguidas. e ineluye algunos de los mas valiosos animales domes! icos. Ksie gran 
t>rtlen se divide normaimenie en tres sub6alenes. los Suinos (eerdos. petaris e 
hipopotumosL los Tilopodos (camellos) y los Kuiniantes en sentido estricto 
(ciervos, jirafas, ovejas, bovinos, etc.); 211 espeeies. 
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Resumen 


Los mamiferos son vertebra cl os homcotermi- 
cos y endotermicos, con el cuerpo cubierlo 
de pelo, c[ue alimentan a sus crias con lechc. 
Las aproxiinadainente 4450 espedes descien- 
den del linaje sinapsido de reptiles mamif’e- 
roides que aparecieron en el periodo Carbo- 
nifero de la Era Ealeozoica. Su evolucion sc 
puede seguir desde los Pelicosaurios del perio¬ 
do Permico hasta los Terapsidos de los perio- 
dos PGrmico y Triasico de la era Mesozoica. 
Un grupo de tenlpsiclos. los cinodontos. dic- 
ron lugar durante el Triasico a los Terios, los 
verdaderos mamiferos. La evolucion de los 
mamifcros se ha visto acompaftada por la apa- 
ncion de inuchos caraeteres dehvados de gran 
importancia, como un cerebro mayor, con iruis 
integracion sensorial, tasas metabolicas alias, 
endoierinia y muchos cambios en el esquele- 
to que permilieron una vida mas activa. Los 
mamifcros se diversificaron rapidamente 
durante el periodo Terciario de la era Ceno- 
zoica. 

Los mamiferos reciben su nombre de los 
organos glandulares secretores de leche de la 
hembra (rudimentarios en el macho), una 
adapiacion unica que, combinada con un pix>~ 
longado cuidaclo de la prole, asegura a los 
hijos la provision de alimento y facility la tran- 
sicion al estado adulto. El pelo, una diferen- 
ciacion tegumentaria que cubrc el cuerpo de 
muchos mamiferos, sirve de variadas formas 
como protection mecanica, aislamiento ler- 
mico, coloration proteciora e impermeabili- 
zarion. La piel de los mamiferos es rica en 
gianclulas: las sudoriparas, cjue funcionan cn 
el enfriamiento por evaporat ion; las odorife- 
ms, utilizadas en la conducia social, y las selxi- 
ceas, que segregan aceites lubricantes para la 
piel. Todos los mamiferos placentarios pre¬ 
sent n dienies deciduos que son reemplaza- 
das por dientes permanentes (denticion dilio- 
donta). Los cuatro grupos de dientes, incisiveis, 


canines, premolares y molares, pueden estar 
altamente modificados en diferentes mamife¬ 
ros para las distintas tareas de cortar. triturar 
y desgarrar alimentos, pudiendo incluso fal- 
tar. 

Los habitos de alimentation de los niairu- 
feros inlluyen enomiemente en su forma cor¬ 
poral y su fisiologia. Los insectivoros se ali- 
mentan principalmente de insectos, Los 
mamiferos herbivoros presen tan camaras esjx> 
eiales para almacenar microflora intestinal, 
c|ue descompone la celulosa de la dicta vege¬ 
tal, y ban desarrollado adaptaciones para 
deiectar y escapar a los depredadores. Los 
mamiferos carnivoros se alimentan principal¬ 
mente de herbivoros. presentan un tracto 
digestivo simple y han desarrollado adapta¬ 
ciones para un modo de vicLi depreciation Los 
omnivoros se alimentan tanto de plantas como 
de animates. 

Algunos mamiferos marinos. lerreslres y 
aereos migran; algunas migraciones, como las 
de las focas o los renos, son amplias. Las 
migraciones son general men to hacia cl i mas 
favorables y condiciones alimentarias riptimns, 
o para aproximar ambos sexos para el apa- 
reamiento. 

Los mamiferos con vuelo verdadero, los 
quiropteros. son nocturnos y. por tanto, evi- 
tan la competencia directa con las aves. La 
mayor parte de ellos emplean ecolocalizncion 
ultrasonica para volar y alimentarsc en total 
oscuridad, 

Los mamiferos vivientes mas primitivos 
son los nionotremas de la regi6n australiana. 
que ponen huevos. Tras el nacimiento, las 
crias se alimentan con leche de la inadre. 
Todos los elemas mamiferos son viviparos. Los 
marsupiales tienen periodos de gestation bre¬ 
ves, por lo c|ue los embriones nacen sulxle- 
sarrollados y completan su crecinliento en el 
marsupio de la madre, alimcmando.se con 


leche. De los 21 ordenes de mamiferos. los 19 
restantes son euLerios, mamiferos que desa- 
rrollan una union placentaria evolucionada 
entre la madre y los embriones, a traves de la 
cual estos pueden alimentarsc durante largo 
tiempo. 

Las poblaciones de los mamiferos fluc- 
tuan por razones tanto dependienles como 
independientes de la densidacl, y algunos 
mamiferos, pariicularmente los roedores. pue¬ 
den experimenrar ciclos de extrema abun- 
dancia en la densidacl de sus poblaciones. El 
exito indiscutiblc dc los mamiferos como 
grupo no puede ser atribuido a una perfec¬ 
tion de los sistemas organ icos. si no a su 
impresionante adaptabilidad de con junto, la 
capacidad para engranarse de manera mas 
perfecta en el con junto oiganizado de las con- 
diciones ambientales, y. de este modo. explo- 
tar practicamente todos los habitat de la Tie- 
rra. 

Los principios evolutivos darvvinistas nos 
proporcionan una buena perspectiva de nues- 
tros propios origenes. HI hombre es un pri¬ 
mate. un grupo de mamiferos que descienden 
do un anlecesor parecido a una musarana. El 
ancestro cornun do toclos los primates actua- 
les era arborfcola, y tenia dec los prensiles y 
ojos frontales capaces de vision binocular. Los 
primates se diversificaron durante los ulrimos 
80 mi Hones de anos. para formar dos grandes 
Iineas de descendencia: los prosimios (lemu- 
res, lorises y tarseros) y los simios (monos y 
hominidos). Los primeros hominidos apare¬ 
cieron hace linos 4 mi Hones de anos; ftieron 
los australopitecinos, ya bipedos. Estos dic¬ 
ron lugar a la cspecic Homo ha hills, el primer 
fabricante de herramiemas de piedra, y 
convivicron con cl Homo erect us aparecio 
hace 1.5 millones de anos y I'ue sustituiclo 
eventualmente por Homo sapiens hace unos 
300 000 anos. 


Cuestionario 


1 Describa la evolution de los mamiferos. 
siguiendo el linaje sinapsido desde los 
primeros antccesores amniotas hasta los 
vertebrados mamiferos. r ;C6mo potlria 
distinguir el craneo dc un sinapsido del 
de un diapsido? 

2. Describa algunas de las adaptaciones 
estructurales v funcionales que 
aparecieron en los reptiles 
mamiferoides. anticipando el modelo 
mamifero. ^Que rasgos mamiferos cree 
que fueron imporuintes para la 
radiation del grupo? 


3. Es sabido que el pelo evoluciono en los 
terapsidos en respuesta a la necesidad 
de aislamiento, pern los modernos 
mamiferos tienen el pelo para oiras 
flindones. Describalas. 

4. ,;Qu£ distingue a las siguientes 
estrucluras: cuernos de los rumiantes, 
asras de la him ilia de los ciervos y 
cuernos de los rinocerontes? Describa 
brevemente el ciclo de crecimiento de 
las aslas. 

5. Describa la situation y principal(es) 
funcion(es) de las siguientes gianclulas 


cutaneas; gianclulas sudoriparas (de los 
dos tipos, ecrinas y apocrinas), 
gianclulas odoriferas, gianclulas sebaceas 
y gianclulas mamarias. 

6. Defina los term in os «dil'iodonto» y 
-hcterodontO", y explique como se 
aplican ambos lerminos a la denticion 
de los mamiferos. 

7. Describa los habitos alimentarios de 
cada uno de los siguientes grupos: 
herbivoros, carnivoros. omnivoros e 
insectivoros. Cite los nombres comunes 
de algunos mamiferos de cada grupo. 
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8. Muchos mamiferos herblvoros tienen en 
la celulosa su principal fuente 
energetica, aunque ningiin mamifero 
sincetiza enzimas quo puetlan romper la 
celulosa. ^Como estan especializados los 
tractos digestivos de los mamiferos para 
la digestion en simbiosis de la celulosa? 

9. Describa las migraciones anuales de los 
renos y de las focas de polo. 

10. Explique que caraciensticas ciene el tipo 
de vida y el modo de navcgacion de los 
murcielagos. 

11. Describa y diferencie los pat rones tie 
reproduedon en monotremas, 
marsupiales y mamiferos placentarios. 
r ;Que aspectos de la reproduccion de los 
mamiferos estan presentes en totlas los 


mamiferos pero no en otra clase tie 
vertebrados? 

12. Diferencie entre territorialiclad y area de 
influencia en los mamiferos. 

13. <Cual es la diferencia entre densitlatl 
dependientc y densitlatl intlepentiiente 
como eausas tie la lluctuacion de la 
poblacion de mamiferos? 

14. Describa el citio de la poblacion tie 
linces y liebres, consitleratio como un 
ejemplo tie la relation tleptetlador-presa 
(Figura 31-25). Considerantio el ciclo, 
/puede formular una hipotesis para 
explicar las oscilaciones? 

15. /.Que significan literalmente los tenninos 
Prototerios, Terios, Metaterios, Euterios, 
Monotremas y Marsupiales, y cjue 


grupos de mamiferos pertenecen a cada 
taxon? 

16. /.Que earactenslicas anatomicas sc pa ran 
a los primates del resto tie mamiferos? 

17. ^Cual es la importancia del fosil llama do 
«Lucy» en la reconstruction de la 
historia evolutiva humana? 

18. ,;En que se diferencian los generos 
Australopithecus y Homo, que 
coexistieron durante al menos 

2 mi Hones de a nos? 

19. /Cuando aparecieron aproximadamente 
las es pedes tie Homo y en que se 
tliferenciaron socialmente? 

20. /Que caracteres fundamentales hacen 
que la position del hombre en la 
evolution animal sea unica? 
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Estudios recientes sobre este monotrema 
fascinante ban revelado muchos 
sec ref os de su biologiay reproduccion. 

Savage, R. J. G,, and M. R. Long. 1986. 
Mammal evolution: and illustrated 
guide. New York, Facts on File 
Publications. Repasoprofitsamonte 
ilustrado de los mamiferosJ'osiles. 

Stringer, C. B. 1990. The emergence of 
modern humans. Sci. Am. 263:98-104 
(Dec ). Una revision de los origours 
gcogrdficos del hombre mode mo. 

Suga, N. 1990. Biosonar and neural 

computation in bats. Sci. Am. 262:60-68 
(June). Comoprocesa las senates el 
sistema nennoso de los murcielagos. 

Vaughan, T. A. 1978. Mammalogy, ed. 2. 
Philadelphia. W.B. Saunders Company. 
Exhaust/vo tratamiento de las 
caraciensticas de los mamiferosy sus 
drdenes. 
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hi siguicnte hihliografia corresponds ;i 
grupos expuestos en mas de un 
capituloen la Parte HI. Abarca diversos 
manuales de canipo, i|ue avudan a la 
idenlilicacion, asi eomo textos 
genera les. 

Alexander. K M. 1981 The chorda les. ed. 2 
Cambridge, Cambridge University Press. 
Una trutadtr general, qne pone enfasis 
en el panto de vista exfx*n mentalpara 
deter minar las bases fnncionales de la 
est met nra de las cord ados. 

Alexander, K. M. 1991. Animals. New York. 
Cambridge University Press. Un rejtaso . 
en cierto modo edectico, del Reino 
Animal, que al igual quo la an tenor 
obra de Alexander sob re los cordados. 
da imfumtancia a la zoobgia 
experimental. 

Barrington, P. I. W 1995. The biology of I he 
Hemichordata and Protochordata. San 
Francisco. W 11. Freeman. Este 
complete estudio sigue siendo ana 
imfxmtante fnente de information sob re 
tresgrufxrs de dentemstomos que 
com pa fie n ancestros con los cordados. 

Barrington, F. J. W, 1979. Invertebrate 
structure and function, ed. 2. New 
York. Joh n Wiley & Sons, Inc. Excelente 
descrifusion de las fane ion es Corfu males 
en los fmincipales gmpos de 
inrertebrados. 

Benton. M .1. 1991. Vertebrate paleontology: 
biology and evolution. London. Unwin 
Hyman. Una introduct ion may 
asequible a la pa/eonto/ogia de los 
veilebrados. macho men os extensa que 
el tratado de Carroll (mas aha jo), 
adecuado f>ara lec tores de cualqnier 
nivel. 

Brusca, K. C.. and C. J. bmsca. 1990. 
Invertebrates. Sunderland. 

Massachusetts, Sinauer Associates. Inc. 
Tex to sob re ini'etlebrados organ izado 
en torno al concepto de »hauplan» 

("plan corporal o arqneiipo») (espectro 
estnutui al. Umites a rqt t itecton icos y 
asfx’ctos fnncionales de un diseno) para 
cada fill > fuel aye an d I is is clad is fas de 
la filogenia para la m a yon a de los 
gmpos. 

Canoll, R L 1988. Vertebra te paleontology 
and evolution. New York. W. H. 

Freeman and Company, Este exbanstiro 
texto es la primera revision detaUada y 
exfxmta de la bistoria fbsil de los 
lertebrados que ha a pa red do desde el 
clasico de Romer. Paleontologia de 
vertebrados. Una verdadera proeza de 
valor incalculable. 


Cnnant. R. anil J. T. Collins, 1991. Field 
guide to reptiles and amphibians: 
Pastern and Central North America. The 
Peterson Field Guide Series. New York, 
Houghton Milllin Company, lixcelentes 
ilustraciones a colory practices mapas 
de distribution son los rasgos 
principales de esta populargiifa de 
campo; inchtye seccinnes sob re captura. 
tun isfx trie yen idadi > de repti les i • 
anjibios 

Conway Morris, S . J. D. George. R. Gibson, 
and H. M Platt (editors). 1985. The 
origins and relationships of lower 
invertebrates. Oxford, Clarendon Press 
Exposiciones tecnicas de relaciones 
filogeneticas entre invent'hrados 
inferiores; esencialpara estudiantes de 
esle campo. 

Cox. Y. E. G. (ed ) 1993- Modern 

parasitology, ed. 2. Oxford, England, 
black well Scientific Publications. 
Proporciona una breve introduccion a 
la biologia de ratios grupos de 
pa rdsitos. seg 11 ida por bin mos capita los 
sabre las tecnicas modern as de la 
hioqitfmica. la biologia molecular ; hi 
inmunologia . la quimioterapia y otras 
ilisciplinas . en sit aplicacion a la 
parasitologia 

Folheringham. N. 1980. beachcomber's 
guide to Gulf Coast marine life. 

Houston. Texas. Gulf Publishing 
Company Exfxisicion otganizada por 
habitat So contiene dares, pero 
pueden identificarse las formas mas 
babituales de encontrar cerca de la 
costa 

Gosner. K. L. 1979. A Held guide to the 
Atlantic seashore: invertebrates and 
.seaweeds of the Atlantic coast from the 
bay of Funtly to Cape 1 latteras. The 
Peterson Field Guide Series, boston. 
Houghton Mifflin Company. Una tail 
etyudet para los estudiantes de 
inrertebrados que se em uentran a lo 
largo de la costa noroeste de Ustados 
l tiidos. 

Gr/imek, FI. C. b. (ed.). 198*1. Gr/imek's 
animal life encyclopedia. 13 vols. New 
York, Van Nostrand Keinhold Company. 
\ ision global exhaustira del Reino 
Animal Mia men te ilustrado con 
nu merosos i / ibujos yji >h graft as a t( uh t 
color: con especial hint apie en la 
couducta animal. Antique may 
orientado hacia los veilebrados 
sufreriores. es. no obstante, una bttena 
fnente de information para los zoologos 
de todo genero. 


Iluniiinn. P. 1992. Reef creature 

identification. Florida, Garihlxran. 
bahamas. Jacksonville. Florida, New 
World Publications. Excelen te gn fa tie 
campo para la identificat ion de 
imerlebrados de los a tree if es at hint icos. 
excepto los corales. 

Hyman, I 11. 1910-1997. The invertebrates, 

<) vols. New York, McGraw-Hill book 
Company, bn esta sobresaliente setie de 
munografias se exporte infurmacion 
sob re la filogenia de la mayor parte de 
(os irwetlebnidos . El Vol I contiene una 
exposicion de la bipotesis colonial del 
origen de los metazoos, y ti Vol. 2 
present a el origen de los an i males 
bilaterales, las cavidades Corfu males y el 
metamerismo. 

Kaplan, FI. II. 1988. A field guide to 

southeastern and Caribbean seashores 
Cape 1 latteras to the Gulf Coast. Florida 
and the Caribbean. A Peterson Field 
Guide Series, boston, Houghton Mifflin 
Company. Mas que una mem gufa de 
camfx). este completo libra esta repleto 
de ahi tndante inform acid ; / sobre la 
biologia de los an i males cos terns, y es el 
compiemento de la gufa de campo de 
Gosner: que cubre a los animales aI 
no tie del cabo / latteras. 

KozloH . E. N. 1987 Marine Invertebrates of 
the Pacific Northwest. Seattle, 

University of Washington Press. 

Contiene dates para muchos grufxts 
marinos. 

Kozloff. E. N. 1990. Invertebrates. 
Philadelphia. Saunders College 
Publishing, linen texto sobre 
in ret lebrat los. menus exhai istit o que el 
Rupfretl y Barnes < 1994) o el Brusca y 
Bn t sc a (1990) ;Vo se su bra ya el ana lis is 
cUtdista. 

Lane, K P., and K. W. Crosskey 1992. 
Medically important insects and 
arachnids. London. Chapman and Flail. 
El texto de entomologfa medica mas 
at in a Iizado d< * los ex is ten U *s. 

Meglitsch. P. A., and K K. Schram, 1991. 
Invertebrate z<x>logy, ed 3 New York. 
Oxford University Press. Amplia 
revision de Schram del antiguo texto de 
Meglitsch. Incline tratamierUos 
cladistas. 

Morris. R H . I ) P Ablxrtt. and E C. Haderlie. 
1980. Intertidal invertebrates of 
California. Stanford. Stanford University 
Press. I l tut referenda esencial solve los 
iruvtiebrados mas impotlantes de la 
zona litoral en California. Contiene 900 
fotogmffas en color: 

Nielsen, C 1995. Animal evolution: 

interrelationships of the living phyla. 
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New York, Oxford University Press. 
Vtiliza el anal is is claciisiico de la 
morfologia para estabfecer refaciones 
dc grttpos berm a nos cn Ios metazoos. 

Vn tcxlo avan zach pern fundamental. 

Norman I). 1994. Prehistoric life: the rise of 
the vertebrates. New York. Mcmillan. 

V rata mien to semipopukir de la 
evolution de los vertebrados; excdenies 
il u st radon es. 

Page, L M., and Ik M. Burr. 1991. Field 
guide of freshwater fishes: North 
America north of Mexico. New York, 
Houghton Mifflin. 

Parker, S. P. (eel.). 1982. Synopsis and 

classification of living organims, 2 vols. 
New York. McGraw-Hill Book 
Company. Ampfio texto sabre la 
clasijkacion de los organ ismos vivos 
con desaipdones de entidades 
taxonomicas par encima del nivd 
generico. Contiene 8200 artkulos 
si nopticos sobre la biolog fa de nine bos 
de las grttpos. 

Pearse, V., J. Pearse, M. Buchsbaum, and R. 
Buchsbaum, 1987. Living Invertebrates. 
Palo Alto California, Blackwell Scientific 
Publications, and Pacific Grove, 
California, Boxwood Press. Description 
amen a de los invertebrados, con mu has 
Jotogra/ias. 

Pennak. R. W. 1989. Freshwater 

invertebrates of the United States, ed. 3. 
New York. John Wiley and Sons. Inc. 
Contiene claves para la identification 
de in vertebrados de agua dit Ice, con 
una breve description de cada gntpo. 
Indispensable para biologos de agua 
duke. 


Rough, F. H., J. B. Heiser, and W. N. 

McFarland, 1989. Vertebrate life, ed. 3. 
New York, Macmillan Publishing 
Company. Esta edition de ttn texto 
poptdar, complctamente reescrita, 
in tide sobre temas de origen y it n id ad 
de los vertebrados; es el primer texto 
sobre biologia de los vertebrados que 
adopt a tin enfoque totalmente cladistico 
de la classificat ion. 

Radinsky, L. B. 1987. The evolution of 
vertebrate design. Chicago, University 
of Chicago Press. Este pequeno libra 
expone la anatom fa, la variedad y la 
evolution de los vertebrados. ntilizando 
dibujos «en bloques», que nines Iran 
claramente los mecanismos que se 
exponon. 

Ricketts, K. F., J. Calvin, andj. W. Hedgpeth, 
(Revised by D. W. Phillips.) 1985. 
Between Pacific tides, ed. 5. Stanford, 
Stanford University Press. Revision de 
ttn trabajo clasico sobre biologia 
marina. Sitbraya los babitosy habitat 
de los invertebrados de la costa del 
Pacifica, con ilnslraciones mny 
reveladoras. Incluye bibliografiasy ttn 
excelente indite sistematico comentado. 

Roberts, L. S., and J. Janovy,Jr. Foundations 
of parasitology, ed. 5. Dubuque, Wm. 

C. Brown Publishers. Description 
actnalizada y mny amenct acerca de los 
artropodos, helmintos y protozoos 
paras it os. 

Rogers, E. 1986. Looking at vertebrates: a 
practical guide to vertebrate 
adaptations. Essex, England, Longman 
Group Limited. Texto eschto con 
claridad. con ilustrac tones de tali dad, 


que sitbraya las adaplaciones de 
forma y June ion; ideal para 
estudiantes que husquen una 
ctproximacion amena . evitando un 
exceso de termtnologfa. 

Rupert, E. E. and R. D. Barnes. 1994. 
Invertebrate zoology, ed. 6. 
Philadelphia, Saunders College 
Publishing. Cubre de forma rigurosay 
con gran delalle losjilos de 
invertebrados. De esta obra existe una 
version espanoia de 1995, puhlicada 
par Mc( l ran -11 ill-lnteramericana . 

Smith, D. L. 1977. A guide to marine coastal 
plankton and marine invertebrate 
larvae. Dubuque, Iowa, Kendall/Hunt 
Publishing Company. Manual util para 
la identification del plancton marine, 
que no si tele abordarse en la mayor 
parte de lasguias de campo. 

Smith, R. r.. and J. T. Carlton, (eds). 1975 
Light s manual: Intertidal invertebrates 
of the central California coast, ed. 3- 
Berkeley, University of California Press. 
Can claves para la identification de 
invertebrados del litoral de la zona 
central de California. 

Willmer. P. 1990. Invertebrate relationships. 
Patterns in animal evolution. 
Cambridge, Cambridge University Press. 
Exposition articulada de lafitogenia de 
los invertebrados par una an tom no 
cladista. Buena description de la 
bipotesis polifiletica del origen de Ins 
artropodos. 

Young, J. Z. 1981. The life of vertebrates, 
ed. 3- Oxford, Clarendon Press. El 
clasico de la biologia de los artropodos. 
esba ustivo y actttalizado. 
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Soporte, 

proteccion, 

movimiento 



Los saltamontes y Superman 

Galileo iifirmo on el S. xv: "Pmhahlcmenle, un perro puede 
transportar sobre su lomo a tlos o ties tie sus congcneres; pero 
creo que un ca hallo solo puctle so porta r a otro del mis mo 
tamano que el mismo.» Galileo se referia con estas pu Elbrus a I 
principio de la escala, el procedi mien to que seguimos para 
comprender las consecuencias de los caml)ios en el tamano 
del cuerpo. In sail a monies puede sal tar una altura de mas tie 
SO veces la long ill id tie su propio cuerpo. mienlras que un 
liombre, a I realizar un salio esiatico, no puetle superar un 
obstaculo tie una almra similar a la suya. Sin toner en cuenta el 
principio tie la escala, esta comparacion podria llevarnos a la 
conclusion erronea tie que en los insect os hay algo especial en 
relacion con su musculatura. Para ios cnlomologos del S. xix, 
«esta fuerza extraordinaria de los insectos, sin ningun genero 
de tlutla, se debia, en pane, a que su musculatura tenia una 
esiruclum y tlisposicion pecuIiares, pero sobre todo a un 
exiraortlinario poder tic contraccion». Pero los musculos de los 
saltamontes no son mas poderosos que los del liombre ya que 
los musculos. tan to de los an i males pequenos coma de los 


grandes, ejercen la mismet fuerza por itnidad de superficie. lo 
saltamontes pueden sal tar tanto por su pcquerio tamano, y no 
por poster unos musculos super poderosos. 

Estos autores del S. xix, incluso Ilegaron a sugerir que era 
una verdadera fort una el cjue los animales tie gran tamano no 
f'uescn tan fuertes como los insectos, ya cjue «causarian la 
destruccion tie! mundo». Auntjue es mas probable que ser tan 
poderosos liubie.se sido la causa tie su propia destruccion. Su 
necesiiaria una musculatura propia tie un superhombre para 
potter realizar sal cos proporcionalmente si mi lares a los tie los 
saltamontes. Elio requeriria tie la preseneia de tendones. 
ligamentos y luiesos de superhombre, para que se pudiesen 
soportar unas contracciones mtisculares tan poderosas. y t<xlo 
ello sin liacer mention del rremendo iinpacto ({tie se tenciria 
que soportar al caer al suelo tras un salto asi. Las proezasde 
Superman scrian totalmente imposibles de conseguir si 
estuviera lieclio de los maleriales esrructurales disponihlcs en [a 
Tierra, en vcz tie con los maravillosos «materiales» de queestan 
constituidos los habitantes del mitico planeta Krypton. ■ 
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El tegumento de 

LOS DIVERSOS GRIJPOS 

DE animales 

El tegumento es la cobertura externa del 
cuerpo, una envuelta protect ora que 
induye la pie) y todas las estructuras tleri- 
vaclas o asociadas a ella, tales como pelos. 
sedas, escamas, plumas y cuernos. En la 
mayor pane de los animales es resistente 
y flexible, y proporciona una proteccion 
mecanica contra la abrasion y la perfora¬ 
tion, al tiempo que forma una eficaz 
harrera contra las invasiones bacteria nas, 
pudlendo servir tambien como dispositi¬ 
ve) que impidc la perdida o ganancia de 
sdeterminados lluidos. La piel ayucla a pro- 
teger a las celulas subyacenles contra la 
action danina de la radiacion ultraviole- 
ta del sol, y atlemas de ser una capa pro- 
tectora, liene diversas e importantes fun- 
ciones regulations. For ejemplo, en los 
animales enclotermicos, esta muy rela- 
cionada con la regulation de la tempera- 
tura. ya que la mayor parte del calor cor¬ 
poral se piertle a traves de la piel; esta 
provista de dispositivos que la enfrian 
cuantic) esta tlemasiado calienre, o que 
retrasan la perdida tie calor cuando el 
cuerpo esta tlemasiado frlo. La piel con- 
liene rece[Stores sensoriales que propor- 
cionan information esencial sobre el 
ambiente mas in mediate). Posee funcio- 
nes excretoras y, en algunos animales, 
funciones respiratorias. Gracias a la pig- 
mentacion de la piel, un organismo puede 
hacerse mas o me nos visible. Las secre- 
ciones tegumentarias puetlen hacer al ani¬ 
mal atractivo o repulsivo sexualmente, o 
constituyen senales olfatorias, que influ- 
yen en las interacciones tie comporia- 
miento entre los intlividuos. 

El tegumento de los 

INVERTEBRADOS 

Muchos protozoos solo jx)seen delgadas 
membranas celulares, o plasmaticas, 
como cohort Liras externas; otros, corner 
Paramecium , ban desarrollado una peh- 
cula protectora. Sin embargo, la mayor 
parte tie los invertebrados pluricelulares 
poseen co be it liras tisulares mas comple- 
jas, siendo la principal de ellas la epi¬ 
dermis monoestratificada. Algunos inver¬ 
tebrados segregan una cuticula acelular 
sobre la epidermis, a modo de protection 
adicional. 


La epidermis de los moluscos es del- 
gada y blanda, y posee glandulas muco¬ 
sas, algunas de las cuales secretan el car- 
bonato calcico de la concha. l/)s moluscos 
cefalopodos (calamares y pulpos) han 
desarrollado un tegumento mas comple- 
jo. forma do por una cuticula, la epider¬ 
mis simple, una capa tie tejido conjunti- 
vo. otra de c£lulas reflectoras (iridocitos) 
y otra. mas gruesa, de tejido conjuntivo. 

Los Artropodos tienen los tegumen- 
tos mas complejos de todos los inverte¬ 
brados, que no solo les sirven como pro¬ 
teccion, sino tambien como soportc 
esqueletico. El desarrollo tie un exoes- 
queleto resistente y con pliegues inter- 
nos que sirven como pun los tie anciaje 
a los musculos, ha hecho posible la extra- 
ortlinaria tlivcrsitlad tic este lilo, el mayor 
tie todos los grupos animales. Hi tegu¬ 
mento de los artropodos esta forma do 
por una epidermis monoestratificada 
(tambien liamada, de forma m5s precisa, 
hipodermis) que secreta una cuticula 
compleja, tlivitlida en clos /onas (Figura 
32-1 A). La mas interna, la procuticula, 
esta formatla por proteinas y quitina (un 
polisacarido) que se tlisponen en forma 
de la mi nas (lamelas). como si se era rase 
tie un contrachapado. La externa, que 
yace sobre la super! ide externa por enci- 
ma tie la anterior, es la delgada epicuti- 
cula que estii constituida por un com- 
plejo no quitinoso de proteinas y lipidos, 
que actua como una barrera protectora 
del tegumento, impermeabilizandolo. 

La cuticula de los artropodos, aunque 
resistente, puede ser blanda y flexible, 
como sucede en muchos microcrustaceos 
y larvas de insectos. Sin embargo, puede 
endureccrse de clos formas di.stintas. En 
los crustaceos decapodos, por ejemplo, 
los eangrejos v las langostas, la cuticula 
se endurece por calcificacion, la depo- 
sicion tie carbonato calcico en las capas 
externas de la procuticula. En los insec¬ 
tos, el enduredmiento se logra cuando 
las moleculas de ciertas proteinas forman 
puentes de union estabilizantes entre 
ellas y las lamelas atlyacenles tie la pro- 
culicula. El resultatlo tie este proceso, 
denominaclo esclerotizacion. es la for¬ 
mation tie una proteina insoluble y muy 
resistente, la esclerotina. La cuticula tie 
los artropodos es uno de los materiales 
mas resistentes sintetizaclos por los ani¬ 
males; soporta alias presiones, el tlesga- 
rramiento por tracci6n, y puede aguan- 


tar la coccion en sustancias alcalinas con- 
ceniradas, al tiempo que es ligera, con 
una densitlad de solo 1.3 (1,3 veces el 
peso del agua ). 

Cuando los artropodos mudan, lo pri- 
mero que sucede es que las celulas epi- 
tlennicas se clividen mitoticamente. A 
continuation, las enzimas secretadas por 
la epidermis disuelven la mayor parte de 
la procuticula. Hntonces estos materiales, 
asi digeridos, se reabsorben y, en conse- 
cuencia, no se piertlen. Luego. en el 
espacio que quetla bajo la vieja cuticula, 
se forman una epicuttcula y una procuti¬ 
cula nuevas. Una vez que la cuticula vieja 
se muda, la nueva se espesa y se calcifi- 
ca o esclerotiza. 

EL TEGUMENTO DE LOS 
VERTEBRADOS 

La estructura basica del tegumento de los 
vertebrados, como puede apreciarse en 
la piel humana (Figura 32-IB), incluye 
una fina capa tie celulas epiteliales. exter¬ 
na y estratificada, liamada epidermis, 
que deriva del ectodermo, asi como otra 
capa mas interna v gmesa, la dermis, el 
autentico tegumento. que es de origen 
mesoderm ico. 

Aunque la epidermis es delgada y su 
estructura parece simple, da lugar a la 
mayor parte tie las estructliras derivatlas 
del tegumento, como pelos. plumas, unas 
y pezurias. La dermis, que contiene vases 
sanguineos, fibras de colageno. nervios, 
celulas pigmentarias, celulas atliposas y 
unas celulas conjuntivas denominadas 
fibroblastos. sopoita, amoitigua y alimenta 
a su compafiera, la epitlermLs. que la recu- 
bre y que carece cle vasos sanguineos. 

La epidermis es un epitelio escamo¬ 
st) estratificado (p. 190). que normal- 
mente esta formaclo por varias capas tie 
cSluIas. La parte basal esta lbrmada por 
celulas que sufren divisiones mitoticas 
irccuentes, para renovar las capas que se 
encuentran por encima de ellas. A medi- 
da que las capas mas externas tie celulas 
son desptazadas hacia el exterior por las 
nuevas generaciones de celulas mas inter- 
nas, en el interior tie ellas se va acumu- 
lantlo una proteina fibrosa increiblemente 
resistente, la queratina. Gradual mente, 
la queratina va reemplazando todo el 
citoplasma metabolicamente active) tie 
estas celulas, que entonces mueren y son 
mutladas. como si se tratase de escamas. 
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Figura 32-1 

A, Estructura de la pared del cuerpo de un 
artropodo (crustaceo), que muestra la cuticula y 
la epidermis. B, Estructura de la piel humana 
(dermis y epidermis) y de la hipodermis. 
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Kste es el origen de hi caspa y tamhien de 
una parte significative del polvo de las 
cases. Este proceso se denomina quera- 
tinizacion, y las cekilas asi traasformadas 
se dice c|ue estan cornificadas. Las celu- 
las cornificadas. que son nuiy resistenles 
a la abrasion y a la difusion del ague, cons- 
tituyen el llamado estrato corneo. Esta 
capa de la epidermis es particularmente 
gruesa en las zonas mas sometidas a pre- 
siones o a un desgaste continuo, tales 
conio las callosidades, las palmas de las 
me nos y las plantas de los pies. 

La dermis actua fundamentalmente, 
como ya hemos dicho, como soporte de 


Los reptiles fueron los primeros animales en 
exploiar las pasibilidacles adaptativas 
ofrecidas por la queratina, una proteina 
increiblemente resistente. La escama 
epidermica reptiliana, que se desarrolla a 
paitir de la queratina. es una estructura 
mucho mas ligera y flexible que la escama 
dermica osea de los peces y, sin embargo,, 
proporciona una excelente proteecion 
contra el roce y contra la desecacion. Las 
escamas pueden presentarse como 
estructuras imbricadas, como sucede en los 
ofidios y en algunos lagartos, o 
desarrollarse como una serie de placas, 
como ocurre en los cocodrilos y tortugas. 


se»^ssass;^SBsgiraH 

Las aves encontniron olras ulilidades para 
la queratina. Las plunias. picos y garras, 
igual que las escamas. son todas ellas 
estructuras epidermicas compueslas de 
queratina densa. Los mamiferos 
continuaron explotando las propiedacles de 
la queratina, utilizandola como el 
componente principal de los pelos. 
pezunas, garras y uftas. Debido a su 
contenido en queratina, el pelo es. con 
diferencia, el material in4s fuerte del 
cuerpo. Posee una resistencia a la traccion 
comparable a la del aluminio, y es casi dos 
voces mas fuerte. para un peso similar, que 
el mas fuerte de todos los huesos. 




















Capftulo 32. Soportc, protection, y movimiento 637 


Escama 




Figura 32-2 

Pared del cuerpo de los peces oseos y de 
los reptiles. Los peces oseos (teleosteos) 
presentan escamas oseas derivadas de la 
dermis, mientras que los reptiles tienen 
escamas corneas procedentes de la 
epidermis. Las escamas dermicas de los 
peces se mantienen durante toda la vida. 

Ya que cada ano se les anade un nuevo 
anillo de crecimiento, los ictiologos utilizan 
las escamas para determinar la edad de 
los peces. Las escamas epidermicas de los 
reptiles son mudadas periodicamente. 


la epidermis; sin embargo, cuanclo apa- 
recen auteniicas estruauras oseas en el 
legumento, siempre son de origen cter- 
mico. La poses ion cle gruesas placas oseas 
fue normal entre los aniiguos bstracoder- 
mos y placodermos del Palcozoico, pero 
se const* rvan en muy pocos peces actua¬ 
tes; las escamas de los peces con tempo- 
raneos son estruetu ras oseas dermicas c[ue 
han evolucionado a partir de 3 a anna du¬ 
ra osea de los peces paleozoicos, pero 
son mucho mas pecjuenas y flexibles. 
Aunque son cle origen dermico, las esca¬ 
mas de los peces estan mt ima mente rela- 
cionadas con la delgada epidermis que 
las recubre; en algunas especics, las esca¬ 
mas sobresalen de la epidermis, pero por 
regia general, esta forma una envolrura 
conlinua ha jo la cual pueclen apreciarse 
las escamas, cjiie estan imbricadas unas 
con otras (Figura 32-2). FI hueso dermi¬ 
co tambien forma los huesos pianos del 
eraneo y da origen a los cnemos, c[ue son 
derivados del hueso dermico frontal. 


La coloracidn de los animates 

Los colores cle los animates pueclen ser 
muy vistosos y llamativos cuanclo sirven 
coino marcas cle reconocimiento o coirto 
senates cle aviso, o pueclen ser poco 
atractivos y cripticos, cuanclo sirven cle 
camuHaje. FI color del tegumento nor- 


A 




Cromatoforos de los crustaceos 



Cromatoforos de los cefalopodos 


Figura 32-3 

A, Cromatoforos de un crusteceo 
mostrando el pigmento disperso (izquierda) 
y concentrado ( derecha ). Los cromatoforos 
de los vertebrados son similares. B, Los 
cromatdforos de los cefalopodos son unas 
capsulas elasticas rodeadas de fibras 
musculares que cuando se contraen 
( izquierda ), ensanchan la capsula para 
exponer el pigmento. 


malniente se debe a pigmentos, pero en 
muchos insectos y en algunos vertebra¬ 
dos, especialmente en la aves, algunos 
colores se cle ben a la est ruct lira fisica cle 
los tejidos superf[dales, que reflejan la 
luz cle determinadas longitudes cle oncla, 
eliminando el resto. Los colores que se 
producen cle esta forma se clenominan 
colores estructurales, y son los res- 
ponsables cle los ton os mas bonitos, i ri¬ 
el iscentes y metalicos cjue se clan en todo 
el Reino Animal. Muchas mariposas, esca- 
rabajos y algunos peces, comparten eon 
las aves la fain a de ser los animates mas 
vistosos cle la Tierra. Cierlos colores 
estrueturales cle las plumas son debidos 
a unos diminutos espacios rellenos cle 
a ire. o a poros, que reflejan la lux blanca 
(plumas blancas) o alguna parte del 
especlro luminico (por ejemplo, el azul 
Tyndall que se produce por la dispersion 
de la luz Iver recuadro p. 5811). Los colo¬ 
res iricliscentes que cambian cle tono 
cuanclo varia el angulo desde el que se 
observa al animal, se forman cuando la 
lux es reflejadu por varia s capas fin as y 
tra ns pa rentes superpuestas. Por interfe- 
rencia cle fuses, al cambiar su longitud, 
las on das luminosas se refuerzan. cl ism i- 
nuyen o se eliminan unas a otras, obte- 
nienclose algunos cle los colores mas 
puros y brillantes que se conocen. 

Kntre los animates, mas com lines que 
los co lores estruetu rates son los que se 
deben a pigmentos (biocromos), un 


grtipo muy variado cle grandes moleculas 
que reflejan los rayos lummicos. Fn los 
crustaceos y en los vertebrados ectoter- 
mos, estos pigmentos estan contenidos en 
unas celiilas grandes y ramificadas. 11a- 
madas cromatoforos (Figura 32-3 A). HI 
pigmento puecie concentrarse en el cen- 
tro cle est as cel u las, forma ndo un agrega- 
do demasiado pecjneno como para ser 
visible, o puecie clispersarse por toda la 
celula y por sus ramificaciones. provo- 
canclo su maxima exhibicion. Los croma- 
toforos cle los moluscos cefalopodos son 
tolalmente diferentes (Figura 32-3 B). Cada 
uno es una peejuena celula en forma cie 
saco lien a cle granulos cle pigmento y 
rodeacla por celulas musculares, cle lal 
manera cjue cuando se contraen. extien- 
clen toda la celula forma ndo una zona 
muy pigmentada. Cuanclo los mu sen I os 
se relajan, el cromatoforo, que es elftsti- 
co, se contrae rapidamente v toma la 
forma de una pequeria esfera. Con tales 
celulas pigmentarias, los cal a mares y pul- 
pos pueclen cambiar su color mas rapi- 
clamente cjue cuakjuier otro animal. 

El pigmento animal mas ampliamen- 
te distribuido es la melanina, un grupo 
cle polimeros cle color negro o marron, 
que son los responsables cle las colora- 
ciones terrosas cjue poseen la mayoria cle 
los animates. Los colores amarillos y rojos 
norma lmente se deben a pigmentos caro- 
tenoidcs, cjue, con frecuencia, se encuen- 
tran en el interior cle celulas pigmentarias 
es pec tales denominadas xantoforos. La 
mayor parte de los vertebrados son inca- 
paces de sintetizar sus propios pigmen¬ 
tos carotenoides, y deben obtenerlos, 
directa o indi recta mente. cle las planras. 
Los coheres amarillentos cle los moluscos 
y cle los artropodos se deben, normal- 
menle, a clos tipos de pigmentos diferen- 
tes. denominaclos ommocromos y pteri- 
dinas. Los colores vercles son raros, y 
cuanclo aparecen, por lo general se deben 
;i un pigmento amarillo v a una colora- 
eion cstaictural azul superpuestos. Los iri- 
doforos, un tercer tipo cle cromatoforos, 
contienen crista les cle guanina o de algu- 
na otra purina, en lugar de tener un pig¬ 
mento. Producer! un efecto plateado o 
metalico ill rellejar los rayos lumlnicos. 

En comparacion con los demas ver¬ 
tebrados, los mamifcros son un grupo de 
coloraciones apagadas (p. 607). U\ mayor 
parte de ellos son ciegos para el color, 
esuindo esta deficiencia relacionada, 
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indudablemenlc, con la falta de colora- 
ciones hrillances dentro del grupo. Algn- 
nas excepciones a esto son los parches 
coloreados de algunos babuinos y dc los 
mandriles. Curiosamemc, los primates si 
tienen vision en color y, por tanto, pue- 
dcn apreciar este lipo dc ornamentos. Los 
colores apagados dc los mamiferos estan 
producidos por la melanina, epic es depo- 
sitada en el pelo en crecimiento por 
melanoforos dermicos. 

Efectos nocivos de la luz solar 

La conod da vulnerabilidad de la pie I 
humana a las c[uemadnras debidas al sol, 
nos reeuerda los efectos potencialmente 
da ft i nos de la radiacion ultra viol eta sobre 
el protoplasma. Muchos animalcs, como 
los protozoos y los turhelarios, si se expo- 
nen al sol en aguas someras se ven afec- 
tados por las radiaciones ultraviolet, lie- 
gando incluso a morir. La mayoria de los 
animates terrestres estan protegidos lren- 
te a este peligro por la existencia de 
cubiertas corporales especiales, por ejem- 
plo, la cuticula de los artropoclos, las 
escamas de los reptiles, las pin mas de las 
aves y el pelo de los mamiferos. El horn- 
bre, sin embargo, es un «mono desnudo», 
que carece de los pelos protectores que 
poseen la mayor pane de los mamiferos, 
y depende del engrosamiemo de la capa 
externa de la epidermis (estrato corneo) 
y de la pigmentation de diclia epidermis 
para protegerse. La mayor parte de la 
radiacion ultravioleta se absorbe por la 
epidermis, pero cerca del 10 % penetra 
en la dermis. Las celulas dariadas, tanto 
de la epidermis como de la dermis, libe- 
ran histaminas y otras sustancias vasodi- 
latadoras. que ocasionan un aurnento del 
tamano de los vasos sanguineos en la 
dermis v la caractetistica coloration roji- 
za de los eritemas solares. Las pieles cla- 
ras se broncean al producirse melaniiias 
en las zonas mas pro fund as de la epi 
dermis, y por un «oscurecimiento pig- 
mentario», es decir, el ennegrecimiento 
fotooxidativo de los pigmentos claros ya 
existentes en la epidermis. Por desgracia. 
el bronceado no es una protection per- 
fecta. Los rayos del Sol producen un 
envejecimiento prematuro de la piel, y ei 
bronceado, ademas, la reseca y la vuel- 
ve correosa. Los efectos daftimxs de la luz 
solar se van acumulando a lo largo de los 
aftos y son los responsables del cancer 


de piel, el mas cornu n entre los hombres 
caucasicos. Solo en Estaclos Unidos se 
producen. aproximadamente, 400 000 
casos al a no de cancer de piel. 

SlSTEMAS ESQUELETICOS 

Un esqueleto es un sistema de soporte 
que proporciona rigidez a I cuerpo, super¬ 
ficies para el anclaje de los musculos y 
protection a los vulnerables organos vis¬ 
cera les. Los liuesos del esqueleto de los 
vertebrados representan ran solo uno de 
los diferentes lipos de tejido conjuntivo y 
de sopoite, que realizan diversas funcio- 
nes, como puntos de anclaje y sopoite del 
peso, como se describe mas adelante. 

Esqueletos hidrostaticos 

No todos los esqueletos son rigidos; 
muchos grupos de invertebrados utilizan 
sus iluidos corporales como un esqueleto 
hidrostacico interno. Los musculos de la 
pared del cuerpo de las lombrices de tie- 
ira, por ejemplo, no tienen una base furne 
en donde andar.se, pero desarrollan su 
fuerza muscular al contraerse contra el 
Itquido celomatico, que esta contenido en 
el interior de un espacio limitado, y que es 
incompresible, iguat que lo es el sistema 
hidraulico de los frenos de un automovil. 

Las contracciones alternas de los mus¬ 
culos circulates v longitudinales de la 
pared del cuerpo, permiten a las lombri¬ 
ces engrosarse y adelgazarse, produ- 
ciendo unas ondas de movimiento c[ue 
se desplazan hacia atriis y propulsan al 
animal hacia delante (Figura 32-4). Las 
lombrices de tierra y otros anelidos se 
ayudan de sus septos, que dividen el 
cuerpo en compartimentos mfis o menos 
independientes (Figura 18-1. p. 356). Una 
ventaja obvia es que si una lombriz es 
perforada, o incluso fragmentada, cada 
parte puede todavia desarrollar presion 
y desplazarse. Los gusanos c)ue carecen 
de compaitimentacion interna, por ejem¬ 
plo los poliquetos del genero Arenicola 
(Figura 18-5, p. 359), quedan inmoviliza- 
dos en case de que pierdan el Itquido 
celomatico a traves de una herida. 

En el Keino Animal hay muchos ejem- 
plos de musculos que no solo producen 
movimiento, si no tambien una forma 
peculiar de sopoite esquelerico. La tronv 
pa de los elefantes es un exeelente ejem¬ 
plo de una estructura (|ue carece de un 
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Figura 32-4 

Forma en que avanza una lombriz de 
tierra. Cuando los musculos circulares se 
contraen, los longitudinales se alargan 
debido a la presion que ejerce el liquido 
interno, y la lombriz se alarga. Entonces, 
por contracciones alternas de los musculos 
longitudinales y circulares, una onda de 
contraccion se va desplazando desde el 
extremo anterior hasta el posterior. Las 
sedas se extienden para anclar al animal al 
sustrato e impedir asi que resbale. 

soporte esqueletico evidente. aunque es 
capaz de doblarse, en rosea rse, alargarse 
y levanlar grandes pesos (Figura 32-5). 
La trompa de los elefantes, la lengua de 
los mamiferos y de los reptiles, y los bra- 
zos y tentftculos de los moluscos cefalo- 
podos, son ejemplos de niiisculos 
liidrostaticos. Lgual cjne los esqueletos 
hidrostaticos de las lombrices, los mus¬ 
culos hidrostaticos funcionan porque 
estan constituidos por tejidos incompre- 
sibles, en los que el volumen siempre se 
mantiene constante. La enorme diversi- 
dad de movimientos que se pueden rea- 
lizar gracias a estos musculos hidrostati¬ 
cos depende de la compleja disposicion 
de los musculos que los forman. 

Esqueletos rigidos 

Los esqueletos rigidos se diferencian de 
los hidrostaticos por un aspecto funda¬ 
mental : estan formados por elementos 
duros, generalmente articulados, en los 
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Figura 32-5 

Los musculos de la trompa del elefante son 
un buen ejemplo de musculos hidrostaticos. 

que sc pucden andar los musculos. Los 
musculos unicamente son capaces de con- 
iraersc; para estirarse tienen que ser exten- 
didos por una serie de musculos antago- 
nicos. Los esc[ueletos rigidos proporcionan 
los punios de anclaje que necesitan a mhos 
Tipos de musculos contrarios, por ejem¬ 
plo, los musculos flexores y extensores. 
Hay dos tipos principales de esque- 
letos ngidos: los exoesqueletos. tipicos 
de los moluscos y de los artropodos, y 
los endoesqueletos, caractensticos de 
los equi noderm os y de los vertebrados. 
El exoesqucleio de los invertebrados 
suele ser principalmente protector, pero 
tambien pued e desempenar un pa pel 
fundamental en la locomot ion. I’n exo- 
esqueleto puede presentar.se bajo la 
forma de una concha, de una serie de 
espiculas, o de placas calcareas, protei- 
caso quitinosas. Puede ser rigido, como 
el de los moluscos, o articulaclo y movil, 
como el de los artropodos. A cliferencia 
del endoesqueleto, que crece con el ani¬ 
mal, el exoesqueleto normalmente es una 
armadura limitante que debe ser reem- 
plazada periodicamente para acomodar- 
se a un cuerpo de mayor tamano (la 
nuida de los crustaceos se describe en la 


p. 394). Los exoesqueletos de algunos 
invertebrados, como las conchas de los 
caracoles o de los bivalvos, crecen a 
metlida que lo hace el animal. 


Para los animales de tamano pequeno, el 
poseer un exoesqueleto como el de los 
artropodos es bastante mejor que 
presentar un endoesqudeto como cl de 
los vertebrados. ya que un tubo cillndrico 
puede soportar muclio mas peso sin 
doblarsc que una varilla cihndrica del 
mismo material y peso. Asi, los 
artropodos pueden utilizar su 
exoesqueleto tanto como cstruciura de 
proteccion como de soporte estructural. 
Pero para los animales de mayor tamano, 
el poseer un esqueleto cillndrico y hueco 
resulta total mente iinposible. Si se hiciese 
lo suficientemente grueso como para 
poder soportar el peso del cuerpo, seria 
demasiado pesado como para poder 
moverlo; pero si se mantuviese delgado y 
ligero, sen a extrema da mente sensible a 
las flexiones y a los golpes. Ademas, 

,;podria uno imaginarse la diftcil situation 
ante la quo se enconiraria un animal del 
tamano de un elefante si tuviese que 
mudar periodica mente su exoesqueleto? 

El endoesqudeto de los vertebrados 
se forma en el interior del cuerpo y esta 
compuesto dc huesos y cartilages, que 
son formas de tejido conjuntivo dense. 
Ademas de soportar y proteger, el hueso 
es el principal reservorio de calcio y dc 
fosforo. En los vertebrados amniotas, los 
eritrocitos v algunos leucocitos sangui- 
neos se forman en la medula osea. 

Im notocorda y el cartflago 

La notocorda (Figura 26-1, p. 485). es una 
varilla axial semirrigida que se encuentra 
en los procordaclos y en las larvas y 
embriones de todos los vertebrados. Esta 
constituida por unas grandes celulas muy 
vacuolizadas, y rodeada por varias capas 
de un tejido fibrose y elastico. Es una 
estnictuni que da rigidez al cuerpo y 1c per- 
mite mantener su forma durante la loco- 
mocion. Exceplo en los vertebrados sin 
manctfbulas (lampreas y mixines), duran¬ 
te el desarrollo embrionario la notocorda 
es rndeada, o reemplazada. por tejido (xseo. 

El cartilage es el principal elemento 
esqueletico de algunos vertebrados. Los 
peces sin mandibulas (por ejemplo las 


lampreas) y los elasmobranquios (liburo- 
nes y rayas) tienen esqueletos exciusiva- 
mente cartilaginoses, lo que curiosamen- 
te es una caracteristica derivada, ya que 
sus antecesores paleozoicos tenian esque- 
leros oseos. Los demas vertebrados. de 
adultos, tienen esqueletos principalmente 
oseos. aunque con algunos cartilages inter- 
calados. El cartilage es un tejido Nando, 
flexible y exclusivamente interne. A dife- 
rencia de la mavoria de los otros tejidos 
conjuntivos, que tienen un aspecto bas- 
rante diverso, el cartilage es basicamente 
igual en todos los sitios en los que se 
encuentra. La principal variedad, el carti¬ 
lage hialino. liene un aspecto crista lino 
y claro (Figura 10-6, p. 191). Esta consti- 
tuido por las celulas carlilaginosas (con- 
drocitos) rodeadas por un gel proteico 
complejo que se cntremezcla con una serie 
de libras de colageno. Carece casi por 
complete de vases sanguineos, razon por 
la que las lesiones depoitivas sobre el car¬ 
tilage) son de dificil curacion, Ademas de 
formar el esquelelo cartilaginoso de algu¬ 
nos vertebrados adultos y el de los embrio¬ 
nes de todos los vertebrados, el cartilage 
hialino forma las superficies de articula- 
cion de la mayoria de los huesos de los 
vertebrados adultos y los anilios de sopor¬ 
te de la tracjuea, la la tinge y los bronejuios. 

En algunos grupos de invertebrados 
aparecen caitHagos similares al hialino. por 
ejemplo, en la rSduia de los moluscos gas- 
teropodos y en el lofoforo de los braquio- 
podos. El caitilago de los moluscos cefa- 
lopodos es de un lipo especial, con unas 
largas ramificaciones cjue recucrdan a las 
celulas de los huesos de los vertebrados. 

El hueso 

El hueso es un tejido vivo que se dife- 
rencia de los demas tejidos conjuntivos 
y dc soporte por el hecho de presentar 
imporiantes depositos de sales de calcio 
inorganico, que se acumulan sobre una 
matrix extracelular. Su organization 
estructural es tal, cjue el hueso tiene la 
misma resistencia a la tension cpie el hie- 
ito, pero solo pesa un rercio de este. 

El hueso nunca se forma en un espa- 
cio vacio, sino que se deposita en areas 
ocupadas por algun tipo de tejido con¬ 
juntivo, y lo reemplaza. La mayoria de los 
huesos se desarrollan a partir de carti¬ 
lage), y son los cjue denominan huesos 
endocondrales («dentro del cartilago») 
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o dc rcemplazo El carl Hugo embrio- 
nario se desgasta gradualmente, dando 
lugar a linos grandes huecos; entonces, 
las celulas formadoras tk* luieso inva- 
den estas areas y comienzan a deposi 
tar sales de calcio alrededor de los hor¬ 
des, donde aim quedan restos de 
cartilage). Un segundo tipo de hueso es 
el hueso de mem bran a. que se desa- 
rrolla directamente a partir de las cedil¬ 
las de las hojas emhrionarias. Kl hueso 
dermico, antes mencionado, es un tipo 
de hueso de membrana. En los verle- 
brados tetrapodos, los huesos de mem 
bran a quedan resiringidos a la cara y t*l 
craneo: el resto del esqueleto esta for¬ 
ma do por huesos endocondrales. A 
pesar de esta dilerencia embriologica, 
una vez que los huesos se han forma- 
do totalmente. no hay ninguna diferen- 
cia histologica entre el hueso endocon- 


dral y el de membrana. que tienen la 
misma aparicncia. 

Una vez que se han Ibrmado total mon¬ 
te, los huesos pueden ser dilerentes porsu 
deasidad. El hueso esponjoso consiste en 
un armazon de tejido oseo surcado por 
huecos interconeclados. orient a do de mane- 
ra tjue proporciona la maxima resistencia 
posible a los esluerzos que el hueso ha tie 
soponar en condiciones nor males. Tod os 
los huesos se I on nan al principio coino 
huesos esponjosos. pero algunos se hacen 
compactos por posteriores depositos de 
sales oseas. El hueso comj>aclo es den so y 
aparentemente macizo. En los huesos lar¬ 
gos del cuerpo hay hueso tamo esponjoso 
como compacto (Eigura 32-6). 

list met ura niicroscdpiea del hueso 

El hueso compacto esta constiaiido por 
una matriz osea calcificada que se dis¬ 


pone como una serie de anilios concen- 
tricos. Estos anilios estan surcados por 
cavidades (lagunas) rellenas de celulas 
oseas (osteocitos), inlerconectadas por 
una multitud de conductos minusculos 
(canaliculos). Estos sirven para distri- 
buir los nutrientes por todo el hueso, Esta 
serie de lagunas y canaliculos se dispo¬ 
ne formando un cilindro alargado deno- 
minado ostcona (tambien conocido 
como sistema de Havers) (Eigura 32-6). 
l'l hueso esta ibrmado. en definitiva. por 
con juntos de osteonas cementadas entre 
si e inlerconectadas por vasos sanguineus 
y nervios. Ya que los vasos sanguineos y 
los nervios reeorren el hueso, este es por 
tanto un tejido vivo, aunque las «sustan- 
cia.s minerales» abioticas scan las 
predominanles. Como consecueneia tie 
su naturuleza «viva». un hueso roto puede 
sanar, y las enlermedades oseas pueden 
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Figura 32-6 

Estructura del hueso compacto. A, Hueso largo de un adulto, con una seccibn de su cavidad medular. B, Detalle, a mayor aumento, en el 
que se han representado las osteonas, las unidades histologicas basicas de los huesos. C, Vista, aun a mayor aumento, de una osteona, 
en la que se pueden apreciar las lamelas concentricas y los osteocitos (celulas oseas), tal y como se disponen en el interior de las lagunas. 
D, Un osteocito en el interior de una laguna. Las celulas oseas reciben los nutrientes del sistema circulatorio a traves de una serie de finos 
canaliculos, que atraviesan la matriz calcificada. Las celulas oseas se denominan osteoblastos cuando estan «fabricando» hueso, pero en 
un hueso maduro, se denominan osteocitos. El hueso esta recubierto por tejido conjuntivo compacto, denominado periostio. 
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ser tan dolorosas como las cle cualquier 
otro tipo cle tejiclo. 


Despues de la menopausia, linn mujcr 
pierde anualmente entre un 5% y un 6% 
tit* su nva.su osea, lo quc* a menudo 
conduce a que padezcan la enfermetlad 
conocida como osteoporosis, y a cjue 
a u men re en el las el riesgo de sufrir 
tract liras en sus huesos. Se ha emplcado 
un mayor consume) de calcio en la dicta, 
para evitar estos riesgos, pero a pesar de 
quc se tome calcio en gntndes closis, 
solo se consigue una pequena 
ralentizacion en el proceso de 
cle.smineralizacion, a menos que se 
a com pane de una terapia a base de 
estrogenos. hormonas sexuales 
femeninas (la production de estrogenos 
en ci ovario desciende enormemente tras 
la menopausia). lint re todos los 
animales, solo la especie humana, y en 
particular las mujeres, patlecen de 
osteoporosis, quizas a causa de la larga 
esperanza cle vida tras el peiiodo 
rcproductor en la especie humana. 

El crecimiento del hueso es un com- 
plejo proceso de reestructu ration, quc 
implica tan to la destruction inlerna. a 
cargo cle unas ceiulas que reabsorben el 
hueso (osteoclastos), como una depo¬ 
sit'll! externa clebida a las ceiulas for- 
madoras del hueso (osteoblastos). 
Am bos procesos se producen si millta- 
neamente, cle forma cjue la cavidad 
medular interna se va haciendo mas 
grande a medida que el hueso se va 
reabsorbiendo, al mismo tiempo que se 
produce una deposition cle nuevo 
hueso en la parte mas externa. El creci- 
miento del hueso esta regulado por 
varias hormonas, en particular la hor- 
mona paratiroidea. que estimula la 
reabsorcion osea. y la calcitonina, que 
se secreta en la glandula tiroides y cjue 
inhibe dicha reabsorcion. Eslas dos hor¬ 
monas, junto con un derivado cle la vita- 
mina D. son responsables cle que el 
nivel cle calcio en sangre se mantenga 
constante (p. 757). 

Disposition del esqueleto 
de los vertebrados 

FI esqueleto cle los vertebrados esta cons- 
lituido por dos componenles principales: 
el esqueleto axial, formado por el cra- 


neo, la columna vertebral, el esternon y 
las costillas, y el esqueleto apendicular. 
que induye las extremidades (patas, ale- 
tas o alas) y las cinturas escapular y pel- 
viana (Figura 32-7). Xo es sorprenclente 
que el esqueleto haya sufrido importan- 
tes remodelaciones durante la evolucion 
cle los vertebrados. HI paso del medio 
acuatico al terrestre lor/6 cambios impor¬ 
tances en la forma del cuerpo. Con el 
incremenro cle la cefalizacion, esto es, la 
concentration del cnccfalo, los organos 
cle los sentidos y los aparatos para la 
recoleccion cle los alimentos y respirato- 
rios en la cabeza, ci crSneo se convirtio 
en la parte mas compleja cle todo el 
esqueleto. Algunos peces primitivos tie- 
nen mas cle 180 huesos craneales (lo cjue 
representa un gran problema para los 
paleontologos), pero por la perdida cle 
algunos cle ellos y la fusion cle otros, los 
huesos del craneo ban ido reduciendo su 
numcro durante el curso de la evolucion 
de los tetrapoclos. Los anfibios y reptiles 
tienen cle 50 a 95 huesos craneales, los 
mamiferos 35 o menos, y el hornbre solo 
tiene 29. 

La columna vertebral es el principal 
eje ngido del esqueleto postcraneal. En 
los peces cumple la misma funcion que 
en tiempos realize) la notocorda, de la cual 
parece derivar; es decir. proporciona pun- 
ros cle anciaje para los musculos e impi- 
de que sc encajen tclescopfcamente las 
distintas partes del cuerpo durante la con¬ 
traction muscular. Con la evolucion cle los 
anfibios y cle los tetrapoclos terrestres, el 
cuerpo clejo de ser sustentado por el agua, 
y la columna vertebral tuvo que adaplar- 
se estructuralmente ante las nuevas ten- 
siones que recibia desde los dos pares de 
extremidades. En la mayoria cle los let ra¬ 
pe xl os amniotas (reptiles, aves y mamife¬ 
ros), las vertebras se clivideo en cervica- 
les (cuello). toracicas (torax), luinbares 
(lomo), sacras (pelvis) y caudales (cola). 
Cn las aves y en el hornbre, las vertebras 
can cl ales se reducen tan to en numero 
como en lamano, y las sacras se fusionan 
entre si. El numero cle vertebras es varia¬ 
ble enire los diferentes vertebrados. La 
serpiente piton encabeza la llsta, con mas 
cle 400. En el hornbre (Eigura 32-7) hay 
33 en el nino, pero en el adulto, 5 cle ellas 
se fusionan para formar el sacro, y otras 
4 lambicn lo hacen para formar el ebeeix; 
asf pues, la columna vertebral del aclulto 
humane esta constituicla por 7 vertebras 


cervicales. 12 toracicas y 5 luinbares. El 
numero cle vertebras cervicales (7) es 
constante para casi todos los mamiferos, 
tanto si ci cuello es corto, caso de los del- 
fines, como si es largo, caso cle las jirafas. 

Las dos primeras vertebras cervicales. 
el atlas y ci axis, estan modificadas para 
soportar el craneo y permitir los giros de 
este. El atlas sostiene el globo cefalico cle 
forma parecida a como Atlas, el gigante 
mitologico, soportaba ci globo terraqueo 
sob re sus espaldas. HI axis, la segunda 
venebra cervical, permite los movimien- 
tos laterales de la cabeza. 

Las costillas son estructuras esqueieti- 
cas, largas o cortas, que estan articuladas 
con las vertebras v se extienden siguien- 
clo la pared corporal. Los peces tienen un 
par cle costillas por cad a vertebra; sirven 
como elementos cle soportc para los sep- 
tos cle tejiclo conjuntivo c]ue separan los 
pa quotes de musculatura, mejorando asi 
la efectividad cle las contracciones mus- 
culares. Muchos peces tienen costillas dor- 
sales y ventrales, y algunos tambien pre- 
sentan numerosas liuesos intenmisculares 
con aspecto de costillas. lo que dificulta 
y reduce ci placer de comer ciertos tipos 
cle peces. Otros vertebrados tienen un 
numero cle costillas mas recluciclo, y algu¬ 
nos, como la conocida rana leopardo, 
carecen totalmentc cle ellas. Los primates 
no humanos poseen 13 pares cle costillas. 
y ci hornbre riene 12 pares, aunque apro- 
ximadamente en una cle cacla veinte per¬ 
sonas a parece tambien tin decimotercer 
par. En los mamiferos. ci con junto cle las 
costillas forma la caja toracica, que sopor- 
ta la pared del pecho v evita el aplasta- 
miento cle los pulmones. 

La mayoria cle los vertebrados, inciu- 
yendo a los peces, presenran apendices 
pares. Todos los peces, con la exception 
cle los agnatos, poseen unas aletas pec- 
torales y pcivianas delgaclas. que estan 
sostenidas por la cintura esca pular (tora¬ 
cica o pectoral) y pci via na (abdominal o 
ventral), respectivamentc. Los tetrapoclos 
(con las excepciones cle las cecilias, los 
ofidios y los lagartos &podos), poseen dos 
pares cle extremidades pentadactilas 
(con cinco declos). que tambien estan 
sostenidas por las cinturas. La extremi- 
dad pentadactila es similar en todos los 
tetrapoclos, tanto actuates como extintos: 
incluso cuando los habiros de vida son 
muy diferentes, los distintos elementos 
de las extremidades son facilmente 
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Figura 32-7 

Esqueleto humano. A. Vista ventral. B. Vista dorsal. En comparacidn con el de otros mamiferos. el esqueleto humano es un mosaico de 
partes primitivas y evolucionadas. La postura erguida se pudo lograr gracias a cambios ocurridos en las piernas y en la pelvis, y permitio la 
persistencia de la dlsposicion primitiva de las manos y brazos (partes adaptadas a la vida arboricola de los antecesores humanos) que 
posteriormente fueron utilizadas para la manipulacion de herramientas. El desarrollo del craneo y del encdfalo fueron consecuencia de una 
seleccidn natural que concedio importancia a la destreza manual y a la capacidad para percibir mejor los cambios ambientales. 
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homologables (la evolution tie las extre- 
mi cl a ties pen ta elder i las se i lustra en la 
Figura 28-1, p. 535). 

Las motlificaciones tie la exrremidad 
peniadactila basica para la vida en dife- 
rentes ambientes, implican niueho mds fre- 
cueniemente a los elemenros distales cpie 
a los proximales, y c\s mucho mas fre- 
aiente la perdida de algunos huesos que 
la aparicion de olros nuevos. Los cabal los 
ysus parientes desarrollaron una estruc- 
tura del pie, adaptandolo a la carrera, 
media me el ala rga mien to del tercer dedo. 
En efecto, un cahallo se mantiene de pie 
apoyandose solo sobre la punta de la una 
tie sus terceros dedos (cascos), del mismo 
mode que una bailarina de ballet se apova 
sobre la punta tie los dedos tie sus pies, 
bis alas de las aves son un buen ejemplo 
de modification distal. El embrion de las 
aves presenta 13 huesos diferentiados en 
la muneta y en la mano (carpianos y meta- 
carpianos), que quetlan reducidos a tres 
en el adulto. La mayor parte de los hue¬ 
sos de los dedos (falanges) se pierden, 
tlejando tuatro huesos en tres de los dedos 
(p. 583). No obstante, los huesos proxi- 
males (humero, radio y ulna) estan muy 
poco modi head os en las alas de las aves. 

En tasi tod os los tetrdpcxlos, la tint li¬ 
ra pelviana esta firmemente an clad a al 
esqueleto axial, ya que las printipales 
fuerzas locomoioras, transmitidas desde 
el cuerpo, han de llegar hasta las extre- 
midatles posteriores. Por el contrario, la 
cintura estapular esta anclada mutho mas 
debilmente al esqueleto axial, lo que ther¬ 


mite a las extremiclades anteriores una 
mayor libertad de movimientos para la 
manipulation tie objetos. 

Efeclos del tamano del cuerpo 
sobre la resistencia de los huesos 

Como Galileo apretio en 1638, la capa- 
ticlatl de las extremidatles de los anima¬ 
tes para soportar su peso, va tlisminu- 
yendo segun va aumentando ef tamano 
de los propios animates (ver introduction 
del presente capitulo, p. 634). Imagine- 
mos dos animates, lino de ellos el doble 
tie grande que el otro, pero tuyas pro¬ 
port i ones torporales sean identicas. El 
volumen (y el peso) tie! mas grande sera 
otho vetes mayor tjue el tlel mas peque- 
no (2 x 2 x 2 = 8). No obstante, la rcsis- 
tencia de las extremidatles tlel animal 
grande sera solo tuatro vetes mayor que 
la de las extremidatles del pequeno, ya 
que la resistencia de los huesos, tendo- 
nes y musculos es proportional al area 
de sus respeetivas secciones. AsL como 
Galileo apunto, un peso otho veces mas 
grande ha de ser sustentado por unas 
extremiclades solo tuatro veces mils resis- 
tentes. Ya que los huesos de los ma- 
miferos tienen una resistencia maxima 
por uniclacl de superficie, practitamente 
uniform e, ,;c6mo plied en los animates 
an men tar de tamano sin que los huesos 
largos de sus extremidatles lengan que 
sufrir unos esfuerzos insoportables? Una 
solution eviclente es hater los huesos 
mas sol id os y por tan to mas resistentes. 


No obstante, e independientemente de 
su tamano, el tipo tie hueso en los mami- 
feros tie diferentes lallas no cambia clema- 
siado. En cambio, los mamiferos han 
aclaptado la postura tie sus miembros, tie 
forma tjue el senticlo tie la presion coin- 
cida con el eje longitudinal de los hue- 
sos, y nt> incida transversal men te sobre 
ellos. Los animates tie tamano pequeno, 
como las artlillas, corren con sus patas 
recogidas, mientras tjue los grandes, los 
que tienen un tamano pareddo a I tie un 
cabal lo, lo hacen ton las patas estiradas 
(Figura 32-8). Los huesos y los mu sail os 
jhiieden so portar mas peso cuanto mas 
alineados estan ton respecto a la fuerza 
de la gravedad, tal v como sucede en las 
patas de los cabal los. En este sentitlo. el 
esfuerzo milximo que so porta n los hue- 
sos durante una actividad l’uerte no es 
mayor para un caballo galopando que 
para una ardilla o un perro corrienclo. 

Los animates tie un tamano superior a I 
de un caballo no pueden obtener venta- 
jas mecanicas adicionales mediante el cam¬ 
bio de position de sus extremiclades. ya 
que estas ya estan totalmente verticales. 
En lugar de eso, los huesos largos de un 
elefame, que soportan un peso de 2,5 
toneladas, y los del enorme dinosaurio 
Apatosaurus, cjue se estuiia que Ionian que 
soportar 34 toneladas, son (eran) extraor- 
dinariamente densos y robustos (Figura 
32-8), proportionando la suficiente segu- 
ridad cjue estos masivos animates netesi- 
tan (necesitaban). No obstante, las veloti- 
clades maxi mas en carrera tie los nia yores 



Figura 32-8 

Comparacion de la postura en mamiferos pequenos y grandes. La postura mas erguida de un caballo hace que sus huesos soporten una 
presion similar a los de una ardilla. En los mamiferos mas grandes que el caballo (aproximadamente 300 kg), el enorme aumento de la 
presion que han de soportar hace que los huesos se hagan excesivamente robustos, y el animal pierde algo de agilidad. 
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mamiferos ter rest res van disminuyendo 
segun aumenta el lamano. Sin embargo, 
calculus recientes sobre la resistencia tie 
los huesos tie Itxs dint xsaiiritis sugieren que, 
antique eran animates enonnes, tenfan una 
agilidatl considerable (Alexander, 1991). 

Movimiento I)E LOS 

ANIMALES 

HI movimiento es una caracteristica impor- 
tante tie los animates. Puede producirse 
tie diversas formas y en diferentes tejidos, 
oscilando entre los apenas distinguibles 
llujos en el citoplasma, hast a los llamati- 
vos movimientos que produeen los mas 
tileries musculos estriados. La mayoria tie 
los movimientos tie los animales depen- 
den tie un unico mecanisnio: las protci- 
nas contnictiles, que pueden cambiar su 
forma para alargarse o coniraerse. Hsta 
maquinaria contractil siempre esta cons- 
tiluitla por fibrillas ultrafinas -filamentos 
tlelgados, librillas estriadas, o fibrillas tubu- 
lares (microtubulos)-- dispuestas para con¬ 
iraerse cuando se les suminisira ATP. Cion 
mucho, el sistema tie protein as contract i 
les mas important? es el sistema actino- 
miosinico, compuesto por dos proteinas, 
la actina y la miosina Ks un sistema bio 
mecanico casi universal, que se encuen- 
tra desde los proto/.oos hast a los verte- 
bratlos, y que reali/a una gran varietlad 
tie funciones diferentes. No obstante, los 
cilios y flagelos estan const itu it los por pro- 
teinas diferentes y, por tanlo, son la 
excepcion que confirma la regia. Hn esta 
exposition examinaremos los tres tipos 
principales de movimientos tie los ani¬ 
males: amcboitle, ciliar y muscular. 

iViOVlMlI NTO AMI-BOIDE 

FI movimiento amcboitle es una forma 
de movimiento caracteristico tie las ame- 
bas y otros organismos unicelulares; tam- 
bien se tla en much as cel u las moviles de 
los metazoos, tales como los leucocitos. 
las celulas mesenquimaticas embriona- 
rias y otras muchas celulas moviles que 
sc tlesplazan a traves tie los cspacios tisu- 
lares. Las celulas ameboides varian tie 
forma, emitiendo o retrayendo pseud o- 
podos (falsos pies) a partir tie cualquicr 
punto tie la superficie celular. Por deba- 
jo del plasmalema yace una capa no gra 
nular de consistency gelatinosa, el ecto- 
pkisma. que rotlea a I endoplasma, que 
es mas lluitlo (Figura 12-4. p. 219). 


Las investigaeiones realizadas sobre 
diversos tipos tie celulas ameboides, 
incluidos los fagocitos sanguineus, han 
protlucido un modelo tinico para expli- 
car el mecanismo de extension de Jos 
pseudopotlos y el movimiento ameboi- 
de. Kl estutlio a! microscopio Aptico de 
una ameba en movimiento sugiere que la 
capa externa tie ectopiasma rotlea a una 
masa bastante II u id a tie endoplasma. HI 
movimiento depende tie la actina y otras 
proteinas regulations. De acucrdo con 
una hipotesis (Stossel. 1994). a medida 
que ti pseudApodo se extiende, la pre- 
sion hitlrostaiita hace cjue subunitlades 
de actina penetren en el pseudopotlo y 
for men un entramado que adquiere el 
esiatlo tie gel. I n el extreme) posterior de 
esie gel, el entramado va desensamblan- 
dose y los filamentos tie actina que se van 
liberando interactuan con los de miosina, 
de man era que se crea una fuerza tie con¬ 
traction que lira tie la celula, haeiendo 
que esta se desplace hacia la zona en la 
que se encuentra extendido el pseudo- 
potlo. Li locomotion se ve iavorccitla por 
la existencia de unas proteinas tie mem- 
brana adhesivas. cjue se van pegantlo de 
forma temporal al susiraio y propoivio- 
nan los puntos tie apoyo necesarios para 
que la celula puetla desplazarse. 


Movimientos ciliar 

Y FlACiliLAR 

Los cilios son prolongaciones tliminulas 
y moviles con aspecto tie pclo, que sc 
extienden tlesde la superficie tie las celu- 
las de muchos animales. Son una carat- 
teristica particularmente dial ini iva tie los 
protozoos ciliatlos, pero con las excep- 
ciones de los nematodos. que carecen tie 
cilios moviles, y tie los artropodos, en los 
que son raros, los cilios estan presumes 
en el resto tie los principales grupos tie 
animales. Los cilios desempenan diversas 
funciones, tanto para mover pequenos 
animales, a traves tie su medio acuatieo, 
como sucede en los protozoos ciliadoso 
llagelados y en los ctenoforos (Figura 32 
IOC), como para mover iluitlos y mate 
riales sobre las superficies tie los epitclius 
de otros animales de mayor tamano. 

Los cilios tienen un diametro llainali- 
vamente uniforme (de 0,2 a 0,5 urn) en 
tod os los sitios en que se encuentran LI 
microscopio electro nico ha demostrado 
([lie catla cilio posee un drculo periferi- 
co formado por nueve pares de microtu¬ 
bules (dobletes) y dos mien>tubulos adi- 
cionales en el centro (Figura 32-9). Se han 
encontratio excepctones a esta disposi¬ 
tion de 9 + 2: por cjcmplo en las colas 
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Figura 32-9 

Seccion transversal de un cilio, que muestra los microtubulos y los elementos de conexibn 
de la disposicibn 9 + 2. tipica tanto de los cilios como de los flagelos. 
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Figura 32-10 

A. Batido ondulante de un flagelo, que impulsa el 
agua paralelamente al eje principal del propio 
flagelo. B. El cilio impulsa el agua en sentido 
paralelo con respecto a la superficie de la c6lula. 
C. Movimiento de los cilios de las paletas 
natatorias de un ctendforo, Vdase como las ondas 
de batido descienden por cada fila de peines, en 
direccion contraria al batido de los propios cilios. 

El movimiento de cada peine estimula el del peine 
siguiente. este al siguiente, y asi sucesivamente. 




de los espermatozoides de los platel- 
mintos. que iinicamente tienen un micro- 
tiibulo central, o un las colas do los esper¬ 
matozoides tie las efcmeras, que carecen 
de microtubulo central. Cada microiuhu- 
lo esta lormado por una serie de subu- 
nitlades protcicas dc* tubulina. c]iie se 
disponen en espiral. Los dobletes peril e 
ricos estan coned ados entre si y con el 
doblele central por medio de un com- 
plicado sistema de elemenlo.s de cone 
xion. De cada doblete sale un par de bra¬ 
zes de otra protema. la dineina Los 
brazos de dineina, que aduan como 
puentes de concxion entre* dobletes con 
liguos. funcionan como si se tratase de 
•camiles de deslizamiento** para los micro- 
tubulos. 

I in flagelo es una estructura con 
aspecto de latigo. mucho mas largo que 
un cilio y por lo general presente, de 
forma aislada o en niimero reducido, en 
el ex nemo de una celula. Se encuentran 
en los protistas llagelados. en los esper- 
matozoides de los animales y en las 
esponjas. La principal diferencia entre un 
cilio y un flagelo es sti forma de batir y 
no su estrudura. ya que inlernamente 
ami*>s son muy parecidos. t n llagelo bate 


de manera simetriea, con ondulaciones 
serpent iformes, de la I forma cpte el agua 
se propulsa paralelamente con respecto 
al eje principal del llagelo. Por el coni ra- 
rio. un cilio bate asimetricameme. de 
manera i|ue da un golpe fuerte en una 
direccion, seguido por un movimiento 
lento de recuperation en el que el cilio se 
dobla a medida cjue vuelve a su position 
original (Figura 32-I0A). Ml resultado es 
que cl agua es propulsatla paralelamente 
a la superficie ciliada (Figura 32-1 OB). 

Antique el mecanismodel movimien¬ 
to ciliar atm no se conoce total mente, se 
sabe que los mierotuhulos se comport an 
como "filamentos de.slizanlcs» que se des- 
plazan linos sobre otros de forma similar 
a como lo hacen los filamentos de los 
musculos esqueleticos de los veitebrados, 
que se describen a continuacibn Diver- 
sas e\ idencias ponen de manifiesto que, 
durante la corn race ion, los brazos de 
dineina se enlazan al doblete contiguo. 
pivotan y se lilx*ran, repitiendose el tick) 
sucesivas veces. F.ste movimiento ciclico 
de los cientos de miles de brazos de di 
neina cjue hay entre los dobletes perile- 
ricos. hace que los dobletes se deslicen 
unos sobre otros. de manera bastante uni¬ 


forme Los elementos de concxion de los 
radios v puentes entre dobletes hacen 
que el movimiento de deslizamiento de 
estos se eonvierta en un movimiento de 
curvatura del cilio o llagelo. 

Movimiento muscuiar 

Las celulas nutsculares denominadas 
fibras, son las cjue presentan el mftximo 
desarrollo de los tejidos contractiles. Aim 
que por si misinas solo pueden realizar 
trabajo por medio de contracciones, y no 
pueden alargarse activamcnte, pueden en 
cambio disponer.se de tantas formas y 
combinaciones diferentes, que hacen posi 
ble casi cualquier tipo de movimiento. 

Tip os de musculos en 
los rerlebrudos 

NormaImente los musculos de los verte- 
brados se ciasi(lean en funcion de la apa- 
riencia de las celulas musculares (fibras) 
cuando se ven con un microscopic) lumi- 
nico. F,1 musculo estriado ticne un aspcc 
to rayado transversaImente (estriado), con 
bandas aliernas claras v oscuras (Figura 
32-11A). Se pueden diferenciar dos tipos 
de musculos estriados: esqueletico y car- 
diaco 1 in tercer tipo es el musculo liso 
(o visceral), que catvce de las I Hindus alter- 
nas caracteristicas del musculo estriado. 

HI musculo escjueletico generalmento 
se presenta en forma de paqnotes o gru- 
pos compactos de fibras (Figura 32-11A). 
Se denomina musculo esqueletico porque 
esta ant lado a elementos esqueleticos, y 
es responsable de los movimientos del 
tronco, a pend ices, organos respimtorios. 
ojos. piezas bucales, etc. Lis fibras de los 
musculos esqueleticos son muy largas y 
de forma cilindrica, y estan formadas por 
celulas multinucleatlas. t|ue pueden lle- 
gar destie un extreme) del musculo hasta 
el contratio. Estan empaquetadas en hates 
denominados fa.se icu los (I fasciculus . 
pacjuete pequeno), que estan rodcados 
por un tejido conjuntivo resistente. Los 
fasciailos, a su vez, se agmpan para for¬ 
mal musculos como tales, rodcados a su 
vez por una delgada capa dc* tejido con- 
juntivo. La mayoria de los musculos 
esqueleticos estan afilados en sus ext re- 
mos. a traves de los cuales, y por medio 
tie tentlones, estan unidos a los huesos. 
Otros, como los musculos alxlominales 
ventrales. tienen forma de laminas planas. 
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Figura 32-11 

Micrografias de los distintos tipos de 
musculo en los vertebrados. A, Musculo 
esqueletico (humano) en el que se pueden 
apreciar varias fibras (celulas) estriadas, 
juntas. B, Musculo liso (humano) en el que 
se ve la ausencia de estriacion. Notense 
los nucleos alargados de estas fibras. 

C, Musculo cardiaco (mono). Observense 
las barras verticals, denominadas discos 
intercalates, que unen los extremos de 
fibras adyacentes. 

En la mayoria de los peces y los anfi- 
bios, y hasta cierto punto tambien en los 
reptiles, los musculos estan organizados 
de forma scgmentaria y alternados con las 
vertebras. Los musculos esqueleticos de 
los demas vertebrados, al sulxiividirse, 
fusionarse o alterarse, ban dado lugar a 
musculos especial izaclos muy adecuados 
para el movimienio de las extremidades 
ailiculadas, lo que esta muy relacionado 
con la locomocion en la rierra. El muscu¬ 


lo esqueletico se con true poderosa v flSpi- 
damente, pero se fatiga mucho mas depri- 
sa de lo que lo hace el musculo liso. El 
musculo esqueletico a veces se denomina 
musculo voluntario, ya c]iie esta inerva- 
clo por fibras motoras y se encuentra bajo 
un control encefalico conscience. 

El musculo liso carece de las estrias 
tipicas del musculo esqueletico (Figura 32- 
11H). Las c61ulas son largas, afiladas en los 
extremos, y cada una de el las posee un 
unico rrficleo. Las celulas del musculo liso 
estan dispuesias conic bandas o laminas 
musculares que roclean las paredes del 
tubo digestive, los vasos sanguineos y los 
conductos respiratorios, urinarios y geni- 
tales. Por regia general, el musculo liso 
actua lentamente y puede mantener con- 
tracciones prolongadas con muy poco 
gasto energetico. Se encuentra bajo el con¬ 
trol del sistema nervioso aut6nomo; asi, y 
a diferencia del musculo esqueletico, sus 
contracciones son involuntarias e incons- 
cientes. Las princi pales fund ones de los 
musculos lisos son desplazar diversos 
materiales por tubes, come el intestine, 
por meclio de contracciones activas. o bien 
regulando el diametro de dichos tubes, 
mediante contracciones sostenidas, tal v 
como sucedc en los vasos sanguineos. 

El aparentemente incansable muscu¬ 
lo del corazon de los vertebrados, muscu¬ 
lo cardiaco, combina cieitas caracteristi- 
cas de los musculos esqueleticos y lisos 
(Figura 32-110. Actua rapidamente v esta 
estriado, como el esqueletico, pero las 
contracciones se encuentran bajo un con¬ 
trol autonomo e in voluntario, como las 
de los musculos lisos. De hecho. los ner- 
vios autonomos que controlan al corazon 
solamente pueden aceierar, o disminuir. 
el ritmo cardiaco. El laticlo del corazon se 
origina en el propio y especializado mus¬ 
culo cardiaco, y el corazon continua 
latienclo incluso despues de que todos los 
nervios autonomos hay an sido secciona- 
dos (la excitation del corazon se descri¬ 
be en la p. 684). El musculo cardiaco esta 
formado por pequerias celulas uninuclea- 
das, muy juntas unas a otras, pero incle- 
pendientes. 

Tipos de musculos de 
los invertebrados 

Los musculos lisos y estriados lambien 
son caracteristicos de los invertebrados, 
pero existen muchas variaciones de 


ambos tipos, e incluso hay casos en los 
que las caracteristicas estructurales y fun- 
cionales de esios dos tipos de musculos 
se encuentran combinadas. El musculo 
estriado aparece en grupos de in verte¬ 
bra dos tan diferentes como los cnidarios 
V los artropodos. Las fibras musculares 
mas gniesas que se conocen, aproxinia- 
damente 3 mm de dia metro y 6 cm de 
longitud, son las de los percehes gigan- 
tes y las del cangrejo rev de Alaska, que 
viven en las costas del .Pacifico de Nortea- 
merica. Estas celulas son tan grandes que 
se prestan muy bien pant realizar con cllas 
estudios fisiologicos y, como es natural, 
son muy populates entre los fisidlogos 
dedicados al estudio de los musculos. 

No es posiblc en este corto repaso 
dcscrihir aclecuadamente la enorme cliver- 
sidad de la estructura y funcion de los 
musculos en el vasto conjunto de los 
invertebrados. Mencionaremos solamen¬ 
te dos extremos funcionales: los muscu¬ 
los aductores de los moluscos bivalvosy 
los musculos para el vuelo rapido de los 
insectos. 

Los musculos de los moluscos bival¬ 
ves estan form ados por fibras de dos 
tipos: unas son estriadas. y pueden con- 
iraerse rapidaniente, permitiendo al bival¬ 
ve cerrar de golpe sus valvas cuando se 
le molesta. Las vieiras utilizan estas fibras 
musculares «rapidas» para nadetrde forma 
caracreristica (Figura 17-24B, p. 338). FI 
segundo tipo de musculos son los lisos, 
capaces de contracciones lentas, pero pro 
longaclas. Utilizando estas libras, un bival¬ 
ve puede mantener sus valvas firm enten¬ 
te cerradas durante boras o incluso 
durante dtas. Tales musculos aductores 
utilizan muy poca energia metabolica y 
reciben un numero extremadamente bajo 
de impulses nerviosos para mantenerse 
en estado aclivado. El estado contraido 
ba sido comparado a un «mecanisnio de 
cierre», que implica algun tipo de cruce 
estable entre las protefnas contractiles de 
las fibras. Sin embargo, y a pesar de 
exhaustivas investigaciones. todavia exis¬ 
ten muchas cuestiones no aclaradas sobre 
como funciona este mecanismo aductor. 

Los musculos de algunos insectos 
voladores son virtualmenle la antkesis 
funcional de los musculos lentos v pode- 
rosos de los bivalves. Las alas de algunas 
moscas pequenas actuan con frecuencias 
superiores a los 1000 batidos por segun- 
do. FI denominado musculo fibrilar 
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que se contrac a eslos ritmos increibltis 
(nuicho mayores incluso que los de los 
musculos mas active w de los veitehrados). 
presenta caracteristicas exclusivas. Tiene 
una extensihilidad muy limitada, es decir, 
el si sterna de palanca del ala esta dis- 
puesto de ral forma que los musculos 
apenas se acortan durante cada movi¬ 
miento descendente de las alas. Hs mas, 
los musculos y las alas funcionan como 
an sistema de osci lad ones nip id as den- 
[ro de un torax elastico (Figura 21-12, 
p. 415). Como los musculos rebotan elas- 
ticamente y son activados por extension 
durante el vuelo. solo recihen impulsos 
periodicos a incervalos distanciados, en 
lugar de recibir un impulso por contrac¬ 
tion; un impulso de refuerzo por cada 20 
o 30 contracciones es suficiente para 
mantener todo el sistema en funciona- 
miento. Los musculos del vuelo de los 
insectos se describen con mas detalle en 
el Capilulo 21 (p. 414). 

Estruciura del musculo eslriado 

Como hemos nicndonado anteriormen- 
ie. el musculo estriado se denomina asi 
debido a las bandas periodicas, clara- 
mente visibles a I microscopic) optico. que 
atraviesan las fibras musculares. Cada 
celula muscular, o fibra. se presenta 
como un cilindro plurinudeado, que con- 
tiene numerosas miofibrillas empaque- 
tadas y rocleadas por la membrana celu- 
lar, el sarcoleina (Figura 32-12). Cada 
miofibrilla posee clos tipos de miofila- 
mentos: unos filamenros gruesos com- 
puesfos por la proteina niiosina, y otros 
mas delgados const it uidos por !a proteina 
actina. Hstas son, de hecho, las protei¬ 
nas contractiles del musculo. Los fila¬ 
ment os fin os se mantienen unidos por 
una estruciura densa denomina da linea 
Z. La unidad funcional de la miofibrilla, 
el sarcomero, se extiende enlre lineas 
Z sucesivas. Hslas relaciones estan esque- 
matizaclas en la Figura 32-12. 

Cada fi la memo grueso esta constitui- 
do por moleculas de miosina agrupadas 
en forma de un haz alargado (Figura 32- 
13). Cada molecula de miosina esta coin- 
puesta por clos cadcnas polipeptidicas, 
cada una de ellas con una «cabeza» en 
forma de palo cle golf. A linea das como 
seencueniran en un haz para format* un 
filamento grueso, las cabezas clobles de 
cada molecula de miosina se disponen 


HI tejido muscular en d hombre se desa- 
rrolla antes del nacimiento y la dotacion 
cle fibras de musculo esqueletico cle un 
rceien nacido se corresponde con las que 
rendrd durante tocla su vida. Aunque un 
levantador de pesas y una nina tengan el 
mismo mi mem de musculos, los de el 
scran varias veces mas fuertes que los de 
ella, ya que la realization re item da de una 
serie cle cjerciuos iniensos y cle corta dura- 
cion habra inducido la stniesis cle fi la¬ 
me ntos ad it ion ales cle actina y de miosina. 
Cada fibm muscular se habra hipertrofia- 
do, had enclose mas grande y fuerte. Los 
ejercicios cle resisrencia provocan una res- 
puesta bien dislinta. Las fibras no se hacen 
mas fueites, sino que desarrollan mas mito- 
condrias y acumu Ian mas mioglobina, 
haciendose asi mas adecuadas para sopor- 
tar una tasa elevada cle fosforilacion oxi- 
dativa. Estos eambios, junto eon el desa- 
rrollo cle mas capilares a I servicio de los 
musculos, ayudan a quo aumente la capa- 
cidad para soportar una actividad durante 
tnucho tiempo. 


hacia l'uera con respecto a I centro del fila¬ 
mento. Hstas cabezas act nan como puen- 
les molecula res que interactuan con los 
fi lame ntos finos durante la coni race ion. 

Los fi la memos delgados son mas com- 
plejos, ya que estan format!os por tres 
proteinas diferentes. El componente prin¬ 
cipal de estos filamentos finos es una 
dol*)le cadena de la proteina actina, retor- 
cida para formar una doble helice- Ko- 
deando a I filamento de actina se encuen- 
tran clos delgados fi la men los de otra 
proteina, la tropomiosina . que se sitiian 
cere a tie los sureos enlre los filamentos 
cle actina. Cada filamento de tropomio¬ 
sina tambien se presenta como una doble 
helice, como se muestra en la Figura 32- 
13C. 

La tercera proteina de los filamentos 
finos es la troponina, un com pie jo tie 
tres proteinas globulares que se situ an a 
interval os regu lares a lo largo del fila¬ 
mento. La iroponina es un «conmutadon> 
dependiente del calcio, t[ue actua como 
el punto de control en el proccso de la 
con trace ion. 

La contraccion muscular y 
el modelo de los filamentos 
deslizantes 

En la decada de 1950. los fisiologos ingle- 
ses A. F. Huxley y H. E. Huxley propu- 
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Figura 32-12 

Estruciura del musculo esqueletico de los 
vertebrados desde el nivel macroscopico 
hasta el molecular. Un musculo esqueletico 
( arriba ) esta formado por miles de fibras 
multinucleadas (centro), cada una de las 
cuales contiene miles de miofibrillas 
( abajo ). Cada miofibrilla esta formada por 
numerosos filamentos gruesos (miosina) y 
delgados (actina), que se deslizan unos 
sobre otros para que el musculo se acorte 
durante la contraccion. El reticulo 
sarcoplasmico es una red de tubulos que 
estan rodeando a las miofibrillas, y que 
sirve como un sistema de comunicacion 
para hacer llegar la despolarizacion hasta 
los filamentos que hay en el interior de una 
fibra muscular. 
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Dos cadenas polipeptfdicas unidas 
como una supercadena 


Molecula de miosina 
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Miofilamento de actina 

Figura 32-13 

Estructura molecular de los miofilamentos gruesos y delgados del musculo esquetetico. 

A, La molecula de miosina esta constituida por dos polipeptidos enrollados entre sf. y 
expandidos en sus extremos formando una especie de cabezas globulares. B. Los 
filamentos gruesos estan compuestos por un haz de moleculas de miosina con las cabezas 
globulares dispuestas hacia los extremos del filamento. C, Los filamentos delgados estan 
formados por una doble helice de moleculas de actina, rodeadas por un par de filamentos 
de tropomiosina. Un complejo globular proteico, la troponina, aparece pareado cada siete 
moleculas de actina. La troponina actua como un conmutador dependiente del calcio que 
controls la interaccion entra la actina y la miosina. 


sieron, independientemente ei lino del 
otro, el modclo de los filamentos des- 
Iizantes para explicar la contraction del 
musculo estriado. Segun este mcxlclo, los 
filamentos gruesos y linos estan unidos 
por medio de puentes moleculares que 
acman como puntos de apoyo para que 
se deslicen unos filamentos sob re los 
otros. Durante la eontraccion, los puen¬ 
tes situados sob re los filamentos gruesos 
oscilan rapidamente hacia atrSs y hacia 
delante, de forma alternada, anclandose 
y sol tan dose de unas zonas receptoras 
especiales situadas sobre los filamentos 
delgados. Al liacer esto. los filamentos 
delgados se deslizan sobre los gruesos. 
A medida que la contmccion continua, 
las lineas / se van acercando progrcsi- 
vamente enlre si (Figura 32-14). I)e esta 
manera. el sarcomero se acorta. V ya que 
lodos los sarcomeros de un musculo se 
acortan al mismo liempo, el resulladoes 
una eontraccion de este. Li relajacion del 
musculo es un proceso pasivo. Cuando 


los puentes de union entre los filamen¬ 
tos gruesos y linos se sueltan. el sarco¬ 
mero queda libre para poder alargarse. 
Hsto requiere un cieito esfuerzo. que por 
regia general es proporeionado por mus- 
culos antagonicos o por la fuerza de la 
gravedad. 

Control tie la eontraccion 

Los musculos se contmcn como respuesta 
ante un estimulo nervioso. Si se dana el 
nervio que va liasta un musculo, este se 
atrofia. e incluso termina perdiendose. 
Las fibras musculares esqueleticas estan 
inervadas por neuronas motoras, cuyos 
cuerpos ce In la res se encuentran en el 
interior de la medula espinal. Del cuer- 
po celular de cada neurona sale un axon 
motor, que abandona la medula espinal 
y se dirige por uno de los nervios peri- 
lericos hacia un musculo, subdividien- 
dose en muchas ramas terminales. cada 
una de las cuales inerva a una unica libra 


muscular. Dependiendo del tipo de mus¬ 
culo, un axon motor puede inervar solo 
tres o cuatro libras nuisculares (esto suce- 
de cuando se necesita un control preci- 
so, por ejemplo en los musculos que con- 
trolan el movimienio de los ojos). o 
puede llegar a inervar unas 2000 fibras 
muscularos (io que sucede donde no se 
necesita un control tan precise. como en 
los musculos posiurales de la cspalda). 
Cada neurona motora y la fibra muscular 
por ella itiervada constituyen lo c|ue se 
denomina unidad motora, la unidad 
funcional de los musculos esqueleticos. 
Cuando una neurona motora se excita. el 
potencial tie accion se transmite a todas 
las fibras de la unidad motora que, al reci- 
bir el estimulo, se contraen simultanea- 
mente. La fuerza total ejercida por un 
musculo depende del numero de unida- 
des motoras activadas. M control preciso 
de un movimiento se eonsigue variando 
el numero de unidades motoras que se 
excitan en un momento determinado. El 
aumento en la intensidad de una con- 
traccion muscular se eonsigue incremeif- 
tando el numero de unidades motoras 
que entran en juego; a esto es a lo que 
se denomina recliitamicnto de unida- 
des motoras. 

La union mioneural 

Kl punto en el que un axon nervioso 
termina sobre una fibra muscular es !o 
que se denomina union mioneural 
(Figura 32-15). En esta union hay un 
pequeno hueco sinaptico, el espacio 
que sepani minimamente la fibra nervio- 
sa y la muscular. En la neurona, cert a de 
estos puntos de union, se almacena una 
sustancia quimica, la acetilcoJina, en 
unas peejuenas vesiculas comx idas como 
vesiculas sinapticas La acetilcolina se 
libera cuando llega un impulse) nervioso 
a la sinapsis. Esta sustancia es un trans- 
misor quimico, que se difunde por el 
espacio sinaptico y actua sobre la mem¬ 
bra na de la fibra muscular, generando 
una despolarizacion electrica. Esta se 
transmile rapidamente a lo largo de la 
fibra muscular, provocando una contrac* 
cion. Asi. la sinapsis es un puente qui¬ 
mico especial que relaciona las uctivida* 
des electricas de los nervios y de las fibras 
miisculaies. 

Los musculos esqueleticos de los ver- 
tebrados poseen un desarrollado sistema 
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Microfilamentos de miosina 
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Figura 32-14 

Modelo de los filamentos deslizantes, que muestra el modo de interaccion entre los filamentos gruesos y finos durante la contraction. 
A, Musculo relajado. B, Musculo contraido. 



cle conduction que sirve para transmitir 
la tlespolarizacion desde la union tnio- 
neural hasta los filamentos empaqueta- 
dos en el interior de las fibras muscula¬ 
res. A lo largo de la superficie del 
sarcolema hay una gran cantidad de 
iavaginaeiones que se extienden hacia el 
interior de la fibril muscular, formando 
un complejo de tubulos en el interior de 
esta. Esio se conoce como sistema-T 
(Figura 32-15). HI sisrema-T esta en comu- 
nicacion con el reticulo sarcoplasmico, 
un sistema de canales llenos de liquido, 
que se situan paralelos a los miofila- 
mentos. FJ sistema esta extraorclinaria- 
mente desarrollado para acelerar la des- 
polarizacion elecirica desde una union 
mioneural hast a los miofilamenros del 
interior de la fibra muscular. 

Relacion excil a cidn - con t ra ccitin 

/Como activa la despolarizacion electrica 
el protest) de la contraction? En el mus¬ 
culo no estimulado, en reposo, no se pro¬ 
duce ningiin acortamienio porque las del- 
gadas fibras de tropomiosina yacen sobre 
d filamento de actina en una position que 
impide a las cabezas de miosina anclarse 
a la actina. Cuando el musculo es esti- 
mulado y la despolarizacion electrica 
alcanza al reticulo sarcoplasmico que 
roclea a las fibrillas, se desprenden iones 
de calcio (Figura 32-16). Pane del calcic 
se unc a la troponina. la proteina de con¬ 
trol. que inmediatamente sufre unos cam- 
bios de conformation que permiten a la 


tropomiosina moverse de su position de 
bloquco, dejanclo asf al descubierto los 
Inga res actives sobre los miofilamentos 
de actina. Las cabezas cle miosina se 
aclhieren ententes en estos puntexs, for¬ 
ma ndose unos puentes cle union entre los 


mioillamcntos finos v gruesos. Esto pone 
en funcionamiento el ciclo anclaje-trac- 
cion-iiberacion, que se produce siguien- 
do una serie de pasos tal v como se repre- 
senta en la Figura 32-16. La liberation cle 
energia cle enlace desde el ATP activa las 
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Figura 32-15 

Seccion del musculo esqueletico de los vertebrados, que muestra la sinapsis nervio- 
musculo (union mioneural), el reticulo sarcoplasmico y los tubulos transversales de 
conexion (sistema T). La llegada de un impulso nervioso hasta la sinapsis provoca la 
liberacion de acetilcolina en la hendidura sinaptica (detalle inferior). La union de las 
moleculas transmisoras a los receptores provoca la despolarizacion de la membrana. Esta 
se extiende, a traves del sarcolema, por el sistema T y hasta el reticulo sarcoplasmico, 
donde una rapida liberacion de calcio activa la maquinaria contractil de la miofibrilla. 
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Figura 32-16 

Relacion excitacion-contraccion en el musculo esqueletico de los vertebrados. Paso 1 : Un potencial de accion se propaga por el sarcolema 
y es conducido hacia el retfculo sarcoplasmico por los tubulos T (sistema T). Desde el retfculo sarcoplasmico se liberan iones de calcio que 
se difunden rapidamente hacia las miofibrillas y se unen a las moleculas de troponina que hay sobre las moleculas de actina. Las moleculas 
de troponina se desplazan de los lugares activos. Paso 2: Los puentes transversales de miosina se unen a los lugares activos. Paso 3: 
Utilizando la energfa almacenada en el ATP, las cabezas de los filamentos de miosina se desplazan hacia el centro del sarcomero. Se 
liberan ADP y un grupo fosfato. Paso 4: Otra molbcula de ATP se une a las cabezas de los filamentos de miosina; esto hace que la cabeza 
del filamento de miosina se suelte del lugar activo de la molecula de actina. Paso 5: El ATP se desdobla a nivel de las cabezas de los 
filamentos de miosina, liberandose energfa, ADP y un grupo fosfato, El ciclo se repite varias veces, mientras haya calcio presente, que es el 
responsable de la apertura de los lugares activos de las moleculas de actina. 
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cabezas cie miosina, que giran 45 grudos; 
al mismo tiempo se libera una mol ecu la 
tie A DP. Esta es la energia que desplaza 
al filamento de actina por una disrancia 
tie aproximadamentc 10 nni; el despla- 
zamicnio conti niia hasta el momenio en 
el tjue otra molecula de ATP llega hasta 
la cabeza de miosina, desactivando el 
punto de anciaje. Por tanto, el cicio nece- 
sita de un suministro energetico en forma 
de ATP (Figlira 32-16). 

HI acortamiento continuara mientras 
lcxs impulsos neiviosos sigan llegando a la 
union mioneural y en los alrededores de 
los miofilamentos haya calcio libre. EL cicio 
andaje-traccion-liberacion puetle repet ir- 
se una y otra vez, a un ritmo de 50 a 100 
veces pt>r segundo. desplazandose a si los 
filumentos gruesos y finos, unos sobre los 
otros. Aunque la longitud que cada sar- 
comero puede acoitarse es muy pequena, 
esta distancia se multi plica por los miles 
tie sarcomeros que hay de ext re mo a 
extreme de una fibra muscular. Como 
resultado, una contraction muscular fuer- 
te puede representar un acortamiento de 
aproximadamentc un lercio tie la longitud 
tie ese musculo en estado de reposo. 

Cuantlo la estimulacion cesa, el cal¬ 
cio es bombeado rapidamente luicia el 
interior del retlculo sarcoplasmico. La tro- 
ponina recupera su forma original, la tro- 
pomiosina se desplaza hasta la posicion 
tie bloqueo sobre ia actina y el musculo 
se relaja. 

Energia para la contraccion 

El ATP (adenosin trifosfato) es la fuenie 
inmediata tie energia para los musculos, 
pero normalmente la cantidad tlisponible 
no puede mantener una contraccion mas 
que durante una fraction de segundo. Sin 
embargo, el musculo de los vertebrados 
contiene una rcserva mucho mayor de 
fosfato tie alta energia, el fosfato tie crea¬ 
tina. Fste compuesto contiene incluso mas 
energia de enlace que el propio ATP 
(p. 67) y, por tanto, puede transferir su 
energia al ADP para formar ATP. 

Fosfato de crearina + ADP ATP 
+ Creatina 

Las reservas de fosfato tie creatina se 
consumen rapidamente en un musculo 
que se contrae velozmente, y deben ser 
restituidas a traves de la oxidation de 
hitiratos de carbono. La principal reserva 


de hidratos de carlx>no cn el musculo es 
ei glucogeno. De hecho, alrededor de las 
tres cuartas paries de todo el glucdgeno 
del cuerpo esta almacenado en los mus¬ 
culos (la mayor parte del resto se almace- 
na en el hlgatlo). HI glucogeno puede ser 
convertido rapidamente en glucosa-6-fos- 
fato, la primera eta pa de la glucolisis, que 
conduce a la respiration en las mitocon- 
drias y a la generation de A r lP (p. 72). 


FI fosfato tie creatina, el compuesto de 
alta energia a partir del cual los 
veitebratios regeneran A'I P durante la 
contraccion muscular, esta sustituido en 
la mayoria tie los in vertebrados por el 
fosfato de arginina. Ni el fosfato de 
creatina ni el fosfato de arginina pueden 
acumularse en cantitlatles suficientes 
conno para pocler soporlar una 
contraccion mas que por unos pocos 
segundos; las contraeciones sostenidas 
dependen, en ultima instaneia tie los 
«combustibles»: los hidratos de carbono 
y las grasas. 

Si la contraccion muscular no es 
demasiado vigorosa, ni tie ma si ado pro¬ 
le ngat la. la glucosa puetle ser total me ti¬ 
le ox id ad a, para formal* agua y dioxido 
de carbono, a traves del metaboHsmo 
aerobio, Sin embargo, durante un ejer- 
cicio fueite o prolongatlo, aunque el llujo 
sanguineo a los musculos aumenta rapi¬ 
damente con relacion al nivel de reposo, 
no aporta oxigeno suficiente para com- 
pletar la oxidacion de la glucosa. Cuan¬ 
ti o ocurre esto, el mecanismo tie con¬ 
traccion recilie la energia, principalniente, 
a partir de la gluc 61 isis anaerobia, un 
proceso que no necesita oxigeno (p. 73). 
La capacidad para aprovecharse tie esta 
ruta anaerobia, aunque no es tan eficiente 
como la aerobia, es tie gran imporiancia; 
sin ella, todos los tipos de ejercicio mus¬ 
cular intenso sen an imposibles. 

Durante la glucolisis anaerobia, la glu¬ 
cosa se degrada hasta acido lactico, al 
tiempo que se libera energia, que se uti- 
liza para resinLetizar el fosfato tie creati¬ 
na. que a su vez pasa la energia a I ADP 
para formar ATP. El acido lactico se acti¬ 
n') n la en el musculo y se difunde rapida¬ 
mente en la circulation general. Si el ejer¬ 
cicio muscular continiia, el acumulo de 
acido lactico causa inhibition enzimatica 
v fatiga. Por tanto, la ruta anaerobia tam- 


bien es aulohmitante, ya que si se conti- 
nua durante mucho tiempo, conduce al 
agotamiento. Los musculos eniran en 
deuda de oxigeno. puesto que el acido 
lactico acumulaclo debe ser oxidado por 
oxigeno extra. Despues de un periotlo 
de ejercicio, el consu mo tie oxigeno se 
mantiene elevado hasta que todo el 
acido lactico ha sido oxidado o reutiliza- 
tlo para formar glucogeno. 

Rendimiento muscular 

Fibras rapidas y lentas 

Los musculos esqueleticos de los verte¬ 
brados poseen mas de un tipo de fibras. 
Algunos musculos poseen un elevado 
porcentaje de fibras lentas, que estan 
especializadas en las contraeciones len¬ 
tas y sostenidas sin que se produzca fati¬ 
ga muscular. Estas fibias lentas son impor¬ 
ta ntes para mantener la postura en los 
vertebnidos terrestres. En ocasiones estos 
musculos se tlenominan musculos rojos, 
ya que en el los el riego sanguineo es bas- 
tante elevado, bay una gran clensiclad de 
mitocondrias para suministrar ATI 3 , y tam- 
bien lienen almacenatla bastante mioglo- 
bina que sirve como resetva tie oxigeno, 
totlo lo cual da a estos musculos un color 
rojizo. La «carne oscura» tie los muslos tie 
polio es un ejemplo bien conocido. 

Otros musculos tienen un elevado 
porcentaje tie fibras rapidas, tarn bien 
conocitlas como fibras espasmodicas, que 
son capaces de realizar contraeciones 
rapidas y poderosas. Normalmente, estos 
musculos no pueden mantener su activi- 
dad durante periodos largos sin que se 
produzca su fatiga, pero son imprescin- 
dibles para los movimientos rapidos. Ya 
que carecen de un riego sanguineo a bun- 
da nte, as! como tie una elevada densidad 
de mitocondrias y de mioglobina, los 
musculos rapidos suelen lener un color 
pal ido, por lo que a menutlo se denomi- 
nan musculos blancos. Sin embargo no 
todos los musculos rapidos son similares. 
Algunos animales. como los perros o los 
ungulatlos, son capaces tie estar corrien- 
do durante mucho tiempo, ya que po¬ 
seen musculos con un alto porcentaje de 
fibras rapidas con un elevado potler tie 
oxidacion y un eficaz suministro sangul- 
neo. Estos musculos trabajan en condi- 
eiones aerobias. Sin embargo, los felidos 
poseen musculos para la carrcra consti- 
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luidos exdusivamcnlc por fibras rdpkhis 
que trabajan en contliciones anaerobias. 
Durante una persecution, tales musculos 
van acumulando una enornic cleuda de 
oxigeno, de la que se reeuperan despues 
de la persecudon. Por ejemplo, un gue- 
pardo. tras una persecudon a gran velo- 
ddad que dura menos de un minuto, ha 
de permanecer jadeando vigorosamente 
durante 30 o 40 minutos hasra que la 
deuda de oxigeno sea eliminada. 

Imporlancia de los tendones en 
el ahnacenamienlo de energia 

Cuando los mamfferos andan o corren. una 
parte de la energia cinetica se almacena, 
paso tras paso, en forma de una tension 
elastica de los tendones. Asl por ejemplo, 
durante la carrera. el rend6n de Aquiles 
se va esiirando por la combinacion de la 
fuerxa del peso del cuerpo sobre el pie 
y la contraccion de los musculos de la 
pantorrilla, extendiendo el pie cuando 
estos musculos aim estan contraidos. lo 
que hace que la pierna se desplace hacia 
delante (Figura 32-17). Un caso exlremo 
de esto son los saltos de los canguros, 
que se puede decir que botan sobre 
dichos tendones, utilizando la fuerza de 
la graved ad. Hste T i p<^ de movimiento 
requiere menos cantidad de energia que 


si en cada paso unicamente se fuesen 
alternando las contracciones v relajacio- 
nes de los musculos. 

En el Reino Animal hay muchos ejem- 
plcxs de almacenamiento elastico de ener¬ 
gia. Lo utilizan los saltamontes y las pul- 


gas en sus saltos, lambien lo emplean los 
insectos voladores al batir sus alas, los 
moluseos bivalvos en su ligamento, y 
muchos mamfferos grandes en su tendon 
dorsal (ligamento nucal) para mantener 
erguida la cabeza. 



At apoyar el pie en 
el suelo, el tendon 
de Aquiles se estira 


Tendon ]} 
estirado ^ If 


At recuperarse, el 
tendon empuja la 
pierna hacia adelante 


Tendon 

recuperandose 



Figura 32-17 

Almacenamiento de energia en el tendon de Aquiles de la pierna del hombre. Durante la carrera, 
el tendon de Aquiles se estira cuando el pie contacta con el suelo, almacenandose energia 
cinetica que a continuacion es liberada haciendo que la pierna se desplace hacia delante. 


Hcsumen 


Totlo animal esta rotleatlo por una cubierta pro- 
tcctora, cl icgumcnto, que puede ser tan sim¬ 
ple como la dclgatla menibrana de una ameba, 
o tan complcjo como la piel de un niamifero. 
El exoesqueleto de los artropodos es el tegu- 
mento mas complcjo de los inverlebrados; cotv 
siste en una euucula de dos capas. secretada 
por una epidermis monoestratif icatla. Puede 
endurecerse por calcification o por escleroti- 
xacion, y tlclx* ser mudada period icaniente para 
permitird erecimiento corporal. F.l tegumento 
de los veitebrados esta fonnado jxir dos capas; 
la epidermis, que origina distintos derivados. 
como el pelo, las plumas o las garras, y la der¬ 
mis. que .soporta y nutre a la epidermis. Tam- 
hien es el origen de derivados oseos, como las 
escamas de los peers y las astas de los eiervos. 

1:1 color del tegumento puede ser de dos 
tipos: color estruaural. protlucitlo por la refrac- 
cion o tlisjxrsion de la luz por paiticulas del tegu¬ 
mento. y color pigment a rio. producido por pig- 
mentos que genera Imcnte estan contcnitlns en 
celuhis pigmentalias especiales (cromatoforos). 


Los esqueletos son los si.stemas de soporte. 
y pueden ser hidrostatieos o rigidos. Ix>s esque- 
lefos hidrostatieos tie diversOs grupos de inver- 
tebrados de cuerpo blando dependen de los 
musculos de la pared del cuerpo que se con- 
trad! contra un Ikjuido interne), inconipresible 
y de volunien Constance. De Forma parecida. 
los musculos hidrostatieos. como los de la len- 
gua de los mamil'cros v los reptiles, y los de la 
trompa tie los elefanles, estan basados en 
paquetes de musculatura tlispuestos de forma 
coinpleja para pcxler producir movimiento sin 
ningun lipo de sopoite esqueletico ni ningunu 
cavidad llcna de liquido. Los esqueletos rigi- 
dos han evolucionado con musculos anclados 
a ellos. que actuan junto con su sopoite esque- 
letico para producir movimiento. Los artropo- 
dos tienen un esciueleto exlerno, que debe ser 
periodieamenle mudado para permitir que el 
animal crezca. Los veitebrados desarrollaron 
un esqueleto interno, un amiazon fonnado por 
cartilago o por luieso, que puede ir creciendo 
a mctlida que lo hace el animal, y que, en el 


caso del hueso, tambicn siive como reset va de 
calcio y dc fosforo. 

El movimiento de los animales, Wien sea 
en forma de eorrientes citoplasmaticas. movi- 
mientos ameboides. o como contracciones de 
una masa muscular bien estructurada, depen- 
de tie una serie de protemas contractiies es|X‘* 
dales. Las mas imporlantcs son las del siste- 
ma aetina-miosina, cjue normalmente esia 
organizado en forma tie filamentos alargadns. 
gruesos y delgados, que se deslizan unos 
sobre otros durante la contraccion Cuando 
un musculo es estinmlado, se produce una 
despolarizaci6n electrica. que es conducida 
hacia el interior de las fibras musculares a tro¬ 
ves del retkulo sareoplasmico. produciendo- 
se una lil)eracion de calcio. El calcio se line 
al complcjo proteinico de la troponina. que 
esta asociada con el lilamento delgatlo dc aili* 
na. Esto causa un cambio en la tropomiosina. 
que desbloquea su position de reposo y jx j r- 
mite a las cabezas tie miosina formar puentes 
tie union con el filamento tie aciina. «Ali- 
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memadas» por el ATP. las cabezas de miosina 
sc desplazan hacia amis y hacia delante, tinin- 
do dc los filamentos gruesos v delgados que 
sc* deslizan Linos sob re los otros. La energia 
de los enlaces Cos la to necesaria para que se 
produzcan con trac'd ones es a port a da por los 


hidratos de carbono. que se almacenan bajo 
la forma de iosfato de crealina. 

Los musculos esqueleticos de los vertebra- 
dos tienen diferentes porcentajes de libras len- 
tas. que se ulilizan prindpalmente para mante- 
ner post unis que requieren de contract' iones 


musculares, y flbras rapitlas, que son las que se 
cmplcan durante la locomocion. Los tendones 
son importames para la locomotion, ya quo en 
ellos se almacena energia cinetica cuando se 
estiran en un perkxJo del cicio kxomolor, y esta 
energia es libera da en el siguience esta do. 


Cuestionario 


1. Describa la eslructura del teguniento de 
los artropodos y explique las diferencias 
en el endurecimiento de la cuiicula en 
los crustaceos y en los insect os. 

2. Distinga entre la epidermis v la dermis 
en el tegumento de los vertebrados y 
describa los dorivados est met unties de 
estas dos capas. 

3. ;Cual es la diferencia entre el color 
estrucuiral y el color a base de 
pigmentos? /Jin que se difcrcncian. 
estmclural y funcionalmente, los 
cromatoforos de los vertebrados y los 
de los moluscos cefalopodos? 

i. Explique de ([lie manera la piel humana 
se protege contra los efectos daninos de 
los rayos ultravioletas del sol. 

5. Explique que es un esqueleto 
hidroscatico y la forma en que es 
utilizado para la locomotion. <Que son 
los musculos hidrostaticos? Cite algunos 
ejemplos de esquelelos v de musculos 
hidrostaticos. 

6. /Que es el cartilago hialino? Compare 
su distribution y funcion en los 
vertebrados inferiores y superiores. 


7. /CuAl es la diferencia entre en hueso 
endocondral y el de mernbrana? /Y entre 
el hueso esponjoso y el compacto? 

8. Comente el papel de los ostcoclaslos, 
los osteoblastos, la horniona 
paraiiroidea v la calcitonina en el 
crecimiento del hueso. 

9. Cite los principales componentes del 
esqueleto axial y del apendicular. 

10. Explique la razon por la que la 
resistencia de los huesos tiene 
tendencia a aumentar segiin los 
animales terrestres van aumentando de 
tamano. /Que solueiones se ban 
desarrollado para que los animales 
puedan ser m«ls grandes. 
manteniendose la resistencia del hueso 
en unos niveles seguros? 

11. Describa la interaction entre el 
endoplasma y el ectoplasma en el 
movimiento ameboide. 

12. Compare la estructura y funcion de los 
cilios v llagelos. 

13. Describa las caracferisticas estrucrurales 
y funcion ales de cada uno de los tres 
tipos de musculos de los vertebrados. 


14. ;Que caracterislicas estructurales 
presentan los musculos (isos de los 
moluscos y los musculos fibrilares de 
los insectos. cjue no poseen los 
musculos de los vertebrados? 

13. Explique c6mo se contrae el musculo 
esqueletico de acuerdo con la hipotesis 
de los filamentos deslizantes. 

16. Describa las sucesivas elapas de la 
eslimulacion del musculo, explicando el 
papel de cada uno de los siguienles 
componentes: unidad motora. union 
mioneural, acelilcolina, reticulo 
sarcoplasmico, calcio. troponina y 
tropomiosina. 

17. Describa las fuentes de energia. 
inmediaia y de reserva, para la 
contraction muscular. ;bajo que 
circunslancias se entra en deuda de 
oxigeno durante la contraccion 
muscular? 

18. /Cual es la diferencia entre las flbras 
rapidas y lentas del musculo 
esqueletico? /Por que son importantes 
los tendones para aumentar la eficacia 
de la locomocion? 
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Homeostasis 

Regulation osmotica , excretion , 
y regulation de la temperatura 


Homeostasis: el nacimiento de un concepto 

La tendencia a la estabilizacion interna del cuerpo Cue 
reconocida por primera vez por Claude Bernard, eminente 
fisiologo frances del siglo xix, que. a naves de sus estudios 
sobre la glucosa en la sangre y el glucogeno en el bigado, 
descubrio las primeras scored ones in tern as. A lo largo de 
loda una vida de estudio y experimentation, poco a poco iue 
desarroilando el principio por el que este hombre jubilado y 
solitario es mas recordado: la estabilidad del medio inlerno. 
un concepto que con el tiempo ha ido impregnando la 
fisiologia y la medicina. AJgunos anos despues, en la 
Universidad de Harvard, el fisiologo estadounidense Walter 
B. Cannon (Figura 33-1) reformo y reafirmo la idea de 
Bernard. A lo largo de sus estudios sobre el sistema nervioso 
y las respuestas al estres. describio el incesante equilibrio y 
reequilibrio de los procesos fisio logic os que mantienen la 
estabilidad y restablecen el estado normal cuando .se produce 



aigun cambio. A este fenomeno le denomino homeostasis. I 
Este termino pronto invadio la literatura medica a partirdi* 
1930. Los medicos hablaban de devolver la homeostasis a sui 
pacientes. Es mas, los politicos y los sociologos decianqut 
se podian reconocer unas profundas implicaciones no 
fisiologicas en este termino. Cannon acepto de buen gradoli 
generalizacidn del concepto, y mas tarde sugirio que la 
democracia era la forma de gobicrno que alcanzaba el 
equilibrio homeostatico. A pesar de la e nor me impoTlanda 
del termino homeostasis, Cannon nunca red bio el Premio 
Nobel (una de las ecjuivocaciones reconocidas por el Comil? 
Nobel). Al final de su vida. Cannon expreso sus ideas sobre 
la investigacion cienrtfica en su autobiografia, The Way of on 
Investigator. Este atractivo libro describe la ingeniosa carrera 
de un hombre llano, cuya vida es un ejemplo a seguir para 
realizar una investigacion fructifera. ■ 
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Figura 33-1 

Walter Bradford Cannon (1871-1945), 
profesor de Fisiologia en Harvard, quien 
acuno el termino de «homeostasis» y 
desarrollo el concepto original del fisiologo 
frances Claude Bernard. (Figura 34-2, p. 676). 
Tornado de J. F Fulton & L. G. Wilson. Selected 
Readings in the History of Physiology, 1966. Por 
cortesia de Charles C. Thomas, Publisher, 
Springfield, Illinois. 

El concepto de homeostasis, tlescrito en 
la introduce ion cle este capitulo, esta rela- 
cionado con todos los procesos fisiologi- 
cos, y es el tema de este y del siguiente 
capitulo. Aunc|ue el concepto de home¬ 
ostasis, en principle), {lie acuftado a partir 
de estudios realizados con mamfleros, 
puede aplicarse desde los oiganismos uni- 
celulares hasta los veitebrados mas com- 
plejos. Los posibles cambios del medio 
interno se pueden deber a dos cosas. En 
primer lugar, todas las activiclades meta- 
bolicas necesitan de un suministro cons- 
tante de materiales, como oxigeno, 
nutrientes y sales, cpie las celulas toman 
cle su entorno y c[ue por tanto deben ser 
reemplazados. Ui actividad celular tambien 
produce linos desechos cjue deben ser eli- 
minados. En segundo lugar, el medio 
interno responde a los cambios del medio 
exierno que rodea al organismo. Los cam- 
bios debidos a cualquier causa, deben ser 
neutralizatlos por medio de mecanismos 
fisiologicos de homeostasis. 

En los metazoos mas complejos, la 
homeostasis se mantiene por las activi- 
dades coordinadas de los sistemas circu- 
huorio, nervioso y endoerino, y en espe- 
dal. por organos cjue sirven como lugares 
de intercambio con el medio exierno, 


enrre ellos. los rihones, los pulmones o 
las branquias, el tubo digestive v la piel. 
A traves cle estos organos penetran el oxi¬ 
geno, los nutrientes, los minerales, y 
demas productos cjue forman pane de los 
llu id os corpora les; tambien se produce 
un intercambio de agua, se pierde calor 
y se eliminan los desechos metabolicos. 

Veremos. en primer lugar, los proble- 
mas de controlar el medio interno fluiclo 
en los animales acuaiicos. Despues exa- 
minaremos brevemente las formas en cjue 
los animales terrestres han resuelto estos 
problemas y se veran las llmciones cle los 
diferentes organos relacionados con el 
control del equilibrio interno. Finalmcn- 
te trataremos los diferentes modos en que 
los animales han resuelto el prdblema de 
vivir en un mundo con una temperatura 
cambiante. 

El agua y la 

REGULACION OSM6TICA 

Como consiguen los 

INVliRTEBRADOS MARINOS 
LOS EQLIILIBRIOS SALINO 
E HIDRICO 

La mayor parte de los in vertebra cl os 
marinos estfin en equilibrio osmbtico con 
el medio marino en que viven. Poseen 
superficies corpora les permeables a las 
sales y al agua, de tal forma que las con- 
cenrraciones cle distintas sustancias en sus 
fluidos corporales aumentan o disminu- 
yen, cle acuerdo con los cambios que se 
producen en las concentraciones de esas 
mismas sustancias en el agua del mar. Ya 
cjue tales animales son incapaces de regu¬ 
lar la presion osmotica de sus fluidos cor¬ 
porales, se clenominan conformistas 
osmoticos (osmoconformes). Los in- 
vcitebraclos que viven en mar abierto rant 
vez se ven sometidos a lluctuaciones 
osmftticas, ya cjue el oceano es un medio 
bastante esiable. Los invertebrados ocea- 
nicos poseen. de hecho, c'apacidacles muy 
limitadas para soportar cambios osmoti¬ 
cos. En case de cjuedar expuestos a aguas 
marinas diluidas, mueren rSpkJamente, ya 
que sus celulas no pueden tolerar tales 
dilueiones. pero son incapaces de evitar- 
las. Estos animales estan obligados a vivir 
dentro cle limites cle salinidad estrechos v 
se clenominan estcnohalinos (G. este- 
nos , estrecho + halos, sal). Un ejemplo de 
ello es el centollo (Figura 33-2). 
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Concentracion normal del agua de mar 

Concentracion de sales en el agua 
de mar (mM) 

Figura 33-2 

Concentracion de sales en los fluidos 
corporales de dos crustaceos y c6mo se 
ven afectadas por las variaciones en la 
concentracion del agua del mar. La linea de 
45° representa una concentracion igual 
entre los fluidos corporales y el agua del 
mar. Como el centollo no puede regular la 
concentracion de sus fluidos corporales, es 
un conformista con respecto a todos 
aquellos cambios que se produzcan en el 
medio externo, el agua del mar que lo 
rodea. El cangrejo costero, sin embargo, 
puede regular la concentracion osmotica de 
sus fluidos corporales en una cierta medida, 
ya que en agua de mar diluida puede 
mantener Ja concentracion de sus fluidos 
corporales por encima de la concentracidn 
del agua marina. Por ejemplo, cuando el 
agua marina es 200 mM (milimolar), los 
fluidos corporales del cangrejo son 
aproximadamente 430 mM. Las cruces en 
los extremos de las lineas indican los 
limites de tolerancia para cada especie. 

Las contlicione.s a lo largo de las cos¬ 
tas v en los estuaries o tlesembocaduras 
de los rios, son nicnos constantes que las 
que se dan en el oceano abierto. Aqui los 
animales han de ser capaces de tolerar 
cambios de salinidad de gran magnitud 
y a veces muy bruscos, a medida cjue las 
mareas suben y bajan, mezclando el agua 
de mar con la clulce que desciende desde 
los rios. Estos animales se clenominan 
eurihalinos (G. eurys . ancho + halos , 
sal), cjueriendo dedr con ello cjue sobre- 
viven dentro de margenes de salinidad 
amplios, principalmente a causa cle cjue 
presen tan una demostrada capacidad de 
regulacion osmotica. Por ejemplo, 
muchos cangrejos de estuarios pueden 
resistir dilueiones de los fluidos cor¬ 
porales a cargo del agua salobre (Figu¬ 
ra 33-2). Aunque la concentracion de 
sales de los fluidos corporales disminu- 
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ye, lo hace menos rapidamente que la 
concent raci6n de sales en el agua mari¬ 
na. Hstos cangrejos de los estuarios son 
reguladores hiperosm6ticos. ya que, 
en un ambiente diluido, pueden manie- 
ner la concentration de sal de la sangre 
por encima de la del agna que los rodea. 

^Cual es la ventaja de la regulacion 
hiperosmotica sobre el confonnismo 
os mot i co y como se alcanza este tipo de 
regulacion? La ventaja es que la regulacion 
contra una dilution excesiva protege a las 
celulas de cambios extremos y. de este 
modo, los cangrejos pueden vivir con 
exito en un ambiente costero fisicamente 
inestable, pero biologicamente rico. No 
obstante, sus capacidades de regulacion 
son limitadas, ya que si las aguas presen- 
tan diluciones inuy altas, su regulacion 
la 11a y acaban por morir. 

Para emender como el gangrejo de 
aguas salobres y otros inveitebrados cos- 
teros alcanza n la regulacion hiperosmoti¬ 
ca, examinaremos primero los problemas 
con Jos que se enfrentan. Kn primer lugar, 
las concentraciones de sales en los lluidos 
internos son superiores a las que se pre- 
sentan en el agua marina diiuida, lo que 
causa un flu jo constante de agua hacia el 
interior del cuerpo. Igual que ocurre con 
un osmometro de membrana situatlo en 
una solution de azucar (p. 53), el agua se 
difunde hacia adentro, porque esta mas 
concenlrada fuera cjue dentro. HI cangre- 
jo costero no es tan permeable como un 
osmometro de membrana, de hecho. la 
mayor pane de su superficie corporal aco- 
razada es practicamente impermeable al 
agua, pero las delgadas superficies respi- 
ratorias de las branquias son sumamente 
permeables. Obviamente el cangrejo no 
puede aislar sus branquias con una piel 
impermeable y continual' respirando. El 
problema se soluciona excretando el exce- 
so de agua a traves tie la action tie los 
rifioncs (en este caso las glandulas ante- 
nales situadas en la cabeza del cangrejo). 

Hi segundo problema es la perdida 
tie sales. De nuevo aqui, y ya que el ani¬ 
mal es mas salaclo que su medio, no 
puede evitar una perdida tie iones. debi- 
do a una difusion hacia afuera a traves 
de las branquias. La sal tambien se pier- 
de con la orina. Hstos problemas se solu- 
cionan con celulas especiales secretoras 
de sales en las branquias. que capturan 
tie forma activa iones del agua del mar 
diiuida y los incorporan en la sangre, 
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Figura 33-3 

Regulacion osmotica en los peces oseos de agua dulce y marinos. Los peces de agua dulce 
mantienen el equilibrio osmotico e ionico en su diluido ambiente, absorbiendo activamente 
cloruro sodico a traves de las branquias (una pequena parte de la sal entra con la comida). 
Para expulsar el exceso de agua que constantemente esta entrando en el cuerpo, los 
glombrulos de los rinones producen una orina muy diiuida, por reabsorcion del cloruro sodico. 
Los peces marinos deben beber agua del mar para reemplazar la perdida de agua por osmosis 
hacia el medio externo hipersalino. El cloruro sodico y el agua se absorben en el estomago, y el 
exceso de cloruro sodico es excretado al exterior por las branquias. Las sales marinas 
bivalentes, principalmente el sulfato de magnesio, se eliminan con las heces y en los tubulosdel 
rifion. 


nianteniendo asi la concentration osmo¬ 
tica interna. Este es un proceso de trans¬ 
pose activo que necesita con.sumir 
energia, ya que los iones deben ser trans- 
portaclos en contra del gradiente tie con- 
centraciones. es decir, destle una con¬ 
centracion de sales baja (en el agua tie 
mar diiuida) a una concentration, en 
principio, superior a esta (en la sangre). 


La invasion de las 

AGUAS DULCES 

Mace 400 mi Hones de a nos, tluranic cl 
Siliirico v el Devonico inferior, los prin¬ 
cipalis grupos de peces mandibuhitlos 
empezaron a penetrar en los estuarios de 
aguas salobres v a remontar gratlual- 
mente los nos. Por delante tenian un 
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Figura 33-4 

Intercambio de agua y solutos en una rana. 
El agua atraviesa la piel, muy permeable, y 
es excretada por el rinon. La piel lambien 
transporta, de forma activa, iones (cloruro 
sodico) desde el ambiente. El rifion forma 
una orina diluida reabsorbiendo el cloruro 
sodico. La orina se vierte en la vejiga 
urinaria, donde, durante su 
almacenamiento temporal, se recupera ta 
mayor parte del cloruro sodico y se 
devuelve a la sangre. 


habit a i no explotado y con gran tics can- 
tidades de alimentos almacenados en 
forma de insect os y orros in vertebra tlos. 
que les hahtan precedido ya en la con- 
quista de las aguas dnlces. Sin embargo, 
las ventajas de este nuevo habitat iban 
acompanadas de un duro reto fisiologi- 
co: la necesidad de desarrollar una regu- 
lacion osmotica sumamente eficaz. 

Los animates de agua duIce deben 
mantener la concent radon de sales cle sus 
fluidos corporales por enclma de la del 
agua. Esta ultima penerra osmotica me nte 
en su cuerpo mienlras que la sal se pier- 
tie por difusion hacia fuera. Sus proble- 
mas son semejantes a los del cangrejo tie 
los estuarios, pero mas acusaclos y cons 
tantes. El agua tlulce esta mucho mas 
diluida que la tie los estuarios costeros, y 
ademas no tlisponen de lugares don tie 
retirarse para tener un «descanso osmoti- 
co». Deben por tanio converurse, como 
de hecho It) han conseguitlo, en eficaces 
reguladores hiperosmolicos. 

La superficie del cuerpo tie un pez. 
escamosa y cubierta de moco, es tan 
impenneable como puecle serlo cualquier 
otra superficie flexible, Ademas, los peces 
tie agua tlulce tienen vartos mecanismos 
para tlefentlerse tlel problema que repre¬ 
sent a la ganancia tie agua v la perdida tie 
sales. En primer lugar, el agua, que in- 
evitablemente penetra por osmosis a na¬ 
ves de las branquias, es bomlxmda hacia 
el exterior por el rinon, que es capaz tie 
producir una orina muy diluida (Figu- 
ra 33-3). En segundo lugar, hay unas cciu- 
las, localizatlas en las bninquias. que estan 
especializatlas en absorber sales, movili- 
zando iones, principalmcnte de sotlio y 
cloro, desde el agua hasta la sangre. Esto. 
junto con las sales que hay en los ali¬ 
mentos tlel pez hace que se reemplacen 
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las sales perdidas. Estos mecanismos son 
tan eficaces que los peces tie agua tlulce 
dedican tan solo una pequena parte de 
su gasto energelieo total a I mantenimicn- 
to del equilibrio osmotieo. 

Los cangrejos tie rk>, las larvas de los 
inseaos acuSticcxs, bus almejas de no y otrus 
animales tie agua dulce, tambien son regu- 
ladores hiperosmoticos. y se enfrentan a 
los mismos problemas que los peces de 
agua dulce: ellos tambien tienen tenden- 
cia a ganar tlemasiatla agua y a pertler 
tlemasiatlas sales. No es sorprentlente. por 
tanto, que todas estas especies hayan solu- 
cionado estos problemas de la misma 
forma directa que lo hicieron los peces. 
Excretan el exceso de agua como orina, y 
absorben activamente las sales tlel agua 
por algun mecanismo de transporte de 
sales localizatlo en su superficie corporal. 

Ixxs anfibios que viven en el agua tam¬ 
bien han de compensar la perdida de 
sales absorbientlolas activamente del agua 
(Figura 33-4), y utilizan su piel para este 
proposito. Los ilsiologos apivndieion hace 
anos que los fragmentos de piel tie rana 
continiian transportando. tie forma acti¬ 
va, sotlio y cloro durante algunas boras, 
despues de Iraber sitlo extirpados a sus 
propietarios y situados en una solucion 
salina equilibrada. For fortuna para los 
biologos, pert) desgraciatlamente para las 
ranas, estos animales eran tan fa files tie 
recolectar y tie mantener en el laborafo- 
rio, que se convirtieron en una fuente de 
membranas muy apreciada para los estu- 
dios sobre el transporte de iones. 


El regreso de los peces 

AL MAR 

Los peces oseos ma linos man tienen la 
concentraci6n tie sales de sus fluidos cor¬ 


porales aproximadamente a un tercio tie 
la tlel agua tlel mar (fluidos corporales tie 
0,3 a 0,4 moles gramo por litro 1M|: agua 
tie mar = I M). Son reguladores hipos- 
inoticos, ya que sus fluidos corporales 
estan mas diluidos que el agua tlel mar 
que les rodea. Los peces oseos que viven 
hoy en los oceanos son tlescendientes tie 
peces oseos primitives que vivieron en las 
aguas dnlces y que retornaron al mar 
durante el Triasico, hace aproximada¬ 
mente 200 millones de anos. La vuelta a 
su lugar de origen se vio posiblemente 
aceleratla por unas contl id ones metereo- 
logicas desfavon-ibles en la tierra. y el dete- 
rioro tie los habitat tie agua tlulce, pero 
la vertlad es que sobre este particular uni- 
camenle podemos hacer su position es. 
Durante los muchos millones de anos en 
que los peces de agua tlulce se esta ban 
adaptando a su ambiente, establecieron 
una concentracion tie fluidos equivalen¬ 
ce. aproximatlamente, a un tercio de la tlel 
agua del mar y, de este motlo, tlejaron iljo 
el patron para todos los vertebratlos que 
iban a evolucionar posteriormente. tanto 
acuaticos, como terrestres o aereos. La 
composition ionica tie los fluidos corpo¬ 
rales tie los vertebrados es liamativamen- 
te similar a la tlel agua del mar. un hecho 
que indudablemente esta relacionado con 
su origen marino. 


Cuantlo expre,samos la concentracion de 
sal en el agua tlel mar como su molaritlatl, 
estamos tliciendo que la fuerza osmotica 
e.s equivalenie a la concentracion molar 
tie un soluto ideal que present:* la misma 
fuerza osmotica. De hecho, el agua tie 
mar y los liquidos tlel cuerpo tie los 
animales no son soluciones ideates, ya 
que contienen declrolitos que se disocian 
en una solucion. I na concentration 1 M 
tie cloruro sodico (que se disocia al 
disolverse) presenta una mayor fuerza 
osmotica que una solution 1 M tie 
glucosa, un soluto ideal que no se disocia 
al disolverse. En consecuencia, los 
bidlogos norma Imentc prefleren expresar 
la fuera osmotica tie una solucion 
biologica como su osmolaridad mas que 
como su molaridad. Una solucion 
1 osmolar ejerce la misma fuerza osmotica 
que una solucion 1 M de un soluto no 
electrolito. 


Cuantlo algunos tie los peces oseos 
de agua dulce tlel Triasico se aventura- 
ron a volver al mar, se encontraron con 
un nuevo abanico tie problemas. Tertian 




658 Parti- IV Acrividad viral 


Lina concentracion osmorica interna 
niucho mas baja que d agua del mar cjLie 
les rodeaba. pero perdian agua y gana- 
ban sales. Paradojicamcnic, el cuerpo de 
los nuevos peces marinos amenazaba con 
deshidratar.se de la misma forma que 
podia hacerlo nn manii fero lotalmente 
privado de agua en d desierto. 

Resumiendo. para compcnsar la pcr- 
dida de agua. los teleo.steos marinos la 
beben directamente del mar (Figura 33- 
3). Ksta es absorbida a nivd del intestino, 
y la principal de las sales marinas, el clo- 
ruro sodico, es transport ado por la san- 
gre hast a las branquias, donde cel u las 
especializatlas en la excrecion de sal la 
devuelven a I medio. Los iones que per- 
manecen en el residue) intestinal, en par¬ 
ticular ei maguesio, los siillatos y el cal¬ 
cic), son cxpulsados con las heces o 
excretados por el rinon. Con este circui- 
to. los peces marinos se desprenden del 
exceso de sales marinas que ban bebido, 
y de ello resulta una ganancia neta de 
agua. que reemplaza al agua perdida por 
osmosis. Kl «viejo marinero» de Samuel 
Taylor Coleridge*. «rodcado por agua, 
agua por todas partes, pero sin una sola 
gota de agua para beber», indudable- 
mente se hubiera atormentado mas toda- 
via de haber conocido la simple solution 
de los pec es marinos ante el problcma de 
la sed. Un pez marino regula cuitlatlosa- 
mente la cantidad de agua marina que 
lx*l x\ consumiendo solo la necesaria para 
reemplazar el agua perdida, v no mas. 

Los peces cartilaginosos, es dedr. libu- 
rones y ravas (elasmobranquios) solucio- 
naron sus problemas en torno al equili- 
brio hidrico tie una forma completamenle 
d Keren te. Lisle grupo es casi exclusiva- 
mente marino. La composicion de sales 
de la sangre de un tiburon es similar a la 
de los peces oseos, pero la sangre lam- 
bien transporta una gran cantidad tie 
compuestos oiganicos especial mente urea 
y oxklo de trimetilamina. La urea es. por 
supuesro, un desecho metabolico tjue la 
mayor parte de los animales excretan 
rapidamente con la orina. 1.1 rinon de un 
tiburon, sin embargo, conserva urea y 
permile, de este modo, f[ue se actimule 
en la sangre. La urea sanguinea, ariadidu 
a los electrolitos sanguineus norma les. 

* N delT S.T. Coleridge (1772-1833), conocido 
poeta romantico ingl6s, y autor tambien de obras de 
teoria literaria. La cita se refiere a su poema "Rime of 
the Ancient Marines-- 


hace que la pres ion osmotica de la san¬ 
gre stipe re ligeramente la del agua del 
mar. De este modo, los tiburones y sus 
parientes hacen de un material de dc.se- 
cho, que de otro modo seria inutil, una 
herramienta que les permile solucionar 
el problem;! osmotico con el que se 
enconlraron los peces oseos marinos. 


la alia concentracion de urea en la sangre 
ile los liburones y a fines (mas de 100 
veecs la que se present a en los mamileros) 
no jxxlna ser soportada j>or la mayoiia de 
los restantes veitebrudos. En cstos ultimo*, 
tales concentraciones tie urea destruirian 
los enlaces peplitlicos de las proteina.s v 
altera rian su configuration. Los tiburones 
se lull adaptado bioquimk amente a la 
presencia de la urea, que se tlifunde por 
sus Hu id os corpora les e inch, iso puede 
penelrar libivmcme en las celulas. Los 
elasmobranquios estan tan acomodatlos a 
la presencia de la urea, que sus tejidos no 
pueden funcionar sin el la, y el corazon 
dejaria de latir en su ausencia. 


Como man tienf.n los 

ANIMALES I'ERRESiKES LOS 
EQDILIBRIOS SALINO E HIDRICO 

Los problemas de vivir en un medio acua- 
tico parecen verdaderamente pequenos 
en comparacion con los dc vivir en la tie- 
rra. Como los cuerpos de los animales 
estan coastituidos fundamcntalmente por 
agua. todas las actividaties melabolicas se 
I leva n a cabo en un medio aettoso y la 
vitla misma se origino en el agua, podria 
parecer que los animales, despties de 
lodo, debenamos permanecer de una u 
otra forma en un medio acualico. Sin 
embargo, muchos animales, como las 
plantas que los precedieron. se despla- 
zaron a lierra firme llevantlo eon el los su 
composicion acuosa. Una vcz sobre la lie¬ 
rra, los animales terreslres contintiaron su 
radiacion adaptativa. sin intimidarse por 
la amenaza tie la deshidratacion. hasta 
(|ue se hicieron alnmdantcs, incluso en 
las zonas mas aridas tlel planeta. 

Los animales terreslres pierden agua 
pot evaporation a lraves tie las superficies 
respiratorias y corporalcs, por excrecion 
en la orina y por elimination en las heces. 
Tales perdidas son reemplazadas por el 
agua que hay en la comida, la ingestion 
de agua en el caso de tjtie sea posible, y 
pot la formation de agua melabolica en 
las celulas a partir de la oxidacion de los 


nuirientes, especial men te hitlralos de car* 
bono. Ciertos artroptxios, como las uica- 
rachas del desierto, ciertas garrapatas y ata¬ 
ri >s, y el gusano de la harina, son capaces 
de absorber vapor de agua directamente 
del aire atmosferico. En algunos roedores 
del desierto la ganancia de agua meiaixV 
lica puede constituir la mayor parte del 
agua que consigue el animal. 

Resulta particularmente revelatlora la 
comparacion de los equilibrios hitlricos 
del hombre, un mamifero tjue habilual- 
menre no vive en los desiertos v que 
lx*be agua, y el tie una rata canguro. un 
roedor deserticola. que llcga a no beber 
agua en tot la su vida ('labia 33-1). La rata 
canguro extrae toda el agua que neccsi- 
ta tie la comida (90% como agua meta* 
bolica derivatla de la oxidacion tie 
nut rien tes y 10% como Ini met lad libre tie 
los alimentos). A pesar tie tjue nosotras 
consumimos alimentos con un conteni- 
do hidrico mucho mayor que el tie las 
secas semi lias que const it u yen la mayor 
parte de la diet a tie la rata canguro. totla* 
via hemos de beber la mitad del agua 
tjue necesitamos diariamente. 


Si disjx)nen tie suficiente agua para Ixi xt. 
los hombres pueden tolerur icmperuturus 
ext remada menu • alias, evitamlo un 
aumento de su temperuturu corporal. 
Nuestra ca pack lad para enfriarnos por 
evaporation fue tiennxstratli tie una forma 
inipre.sionante hace mas tie 2(H) anos, por 
un cicntifico brilanieo que permanccio 
durante 45 minutos en una habitation 
calenuuia a 126 °C Un filete que 1 leva ha 
con ci ejuetio completamente cocido. pero 
ti resulto ileso y su tempera! lira corporal 
no aumento. Las tasas tie sutlomcion 
pueden suporar los 3 litms tic agua por 
bora en tales coiuliciones, y no pueden 
tolerarse durante demasiatlo liempo, a 
menos que el agua pertlitla se reponga 
Ix’biendo. Sin agua un hombre comimia 
s ut Ian do hasta que el deficit de agua 
alcanza un to % tie su peso corporal, 
inonlento en ti que se produce ti 
eolapso. Con un deficit dc agua tlel 12%. 
un hombre es incapaz tie uagar incluso si 
sc le ofrece agua. y la muerte se produce 
a undo el deficit alcanza entre un 15% v 
tin 20%. Focus personas pueden 
sobrevivir mas tie un dia o dos en el 
desierto sin agua Por Unto, las personas 
no estan fisiologicamenrc bien adaptatlas 
para el clima tlel desierto, y aunque 
pueden prosperar ahi, solanlenic lo 
pueden conseguir gnicias a su tecnologia 
cultural. 
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labia 33-1 


Equilibrio hidrico en el hombre y la rata canguro, un 
roedor del desierto 


Hombre (%) 


Rata canguro (°/o) 


GanancUfS 



Be bid a 

48 

0 

Agua libre en el alimento 

40 

10 

Agua inetabolica 

12 

90 

P&rdidas 



Orina 

60 

25 

Evaporation (piel y pulmones) 

34 

70 

Metes 

6 

5 


Fuente: Algunos datos romados de K. Sehmidt-Nielsen, How Animals Work Cambridge Tniversiiy Press, 1972. 


La excretion de los desechos presen¬ 
ts un problema especial en la conserva¬ 
tion del agua. El producto final de la des- 
composicion de las protefnas es el 
amoniaco, una sustancia muv toxica. Los 
peces pneden excretar. sin mayores pro- 
blemas, el amoniaco a nivel de sus bran- 
quias, ya que en el exterior existe una 
cantidad de agua suficientemente grande 
como para lavarlas. Los insectos terres- 
ires, reptiles y aves no tienen una forma 
adecuada de eliminar el toxico amonia¬ 
co; en vez de esto, lo convieiten en acido 
urico, que es un complies to inocuo y 
practicamente insoluble, lo que les per- 
mite excretar una orina semisolida que 
supone muy poca perclida de agua. La uti¬ 
lization del acido urico tiene otra impor¬ 
ta nte facet a beneficiosa: los reptiles y las 
lives ponen liuevos amnioticos en los que 
estan encerrados sus embriones (Figu- 
ra 29-4, p. 558), los nutrientes y el agua 
que estos necesitan, y todos los desechos 
que se acumulan durante el desarrollo. Al 
conveitir el amoniaco en acido urico, los 
desechos del embrion en desarrollo pue- 
den precipitar como cristales soliclos. que 
se almacenan inocuamente dentro del 
huevo hasta el momento de la eclosion. 

Las aves y las tortugas marinas ban 
alcanzado una solucion singular para 
excretar las grandes cantidades de sal cjue 
ingieren con los alimenlos. Por encima 
de cada ojo poseen una glandula sali- 
na especial. que es capaz de excretar una 
solucion muy concentrada de cloruro 
sodico, hasta dos veces mas concenlra- 
do que el agua del mar. En las aves, la 
solucion salina es expulsada por las nari- 
nas (p. 587). Los lagartos y tortugas mari¬ 
nes, igual c[ue hada Mock, la tortuga de 
Alicia en el Pais de las Maravillas, expul- 


san la sec red on de estas glandulas sali- 
nas como lagrimas saladas. Las glandu¬ 
las salinas son importances organos acce- 
sorios en la excrecion de sales en estos 
animales. ya que sus ririones no pueden 
producir una orina concentrada, como lo 
hace el rinon de los mamiferos. 

Estructuras 

EXCRETORAS DE LOS 
INVERTEBRADOS 

Muchos protozoos y algunas esponjas de 
agua clulce presentan organulos excreto- 
res especiales denominados vacuolas pul¬ 
satiles. Los invertebrados mas evolucio- 
nados presentan organos excretores que. 
basicamente, consisten en estructuras 
tubulares formadoras de orina, cjue se 
produce, en primer lugar, por medio de 
un ultrafiltrado o secretion de fluidos de 
la sangre. Estos penetran posteriormen- 
te por el extremo proximal del tfibulo, y 
se van moclificando cle manera continua, 
a medida que avanzan por el. HI producto 
final se denomina orina. 

Vacuolas pulsatiles 

I,as diminutas y esfericas vacuolas de los 
protozoos y esponjas de agua clulce, no 
son realmente organos excretores, ya que 
el amoniaco y otros desechos metaboli- 
cos nitrogenados abandonan directa- 
mente las celulas por medio cle una sim¬ 
ple difusion a traves cle la membrana cle 
las celulas al agua que las rodea. Las 
vacuolas pulsatiles son realmente orga¬ 
nulos del equilibrio hidrico. Como el cito- 
plasma de los protozoos clulciacuicolas 
es considerablemente mas rico en sales 
que el ambience de agua clulce en que 


viven, hay una tenclencia a que el agua 
se incorpore por osmosis en el interior 
del organismo. Este exceso cle agua es 
eliminaclo por las vacuolas pulsatiles. El 
inecanismo de actuation dc las vacuolas 
pulsatiles en Amoeba prof easy otros pro- 
tistas ha siclo un misterio durante mucho 
tiempo. La hipotesis «clasica» que se 
representa en la Figura 12-7, p. 221, pro¬ 
pone que el exceso de agua y de iones 
en d citoplasma (por ejemplo Na" y K + ) 
se recoge en unas pequeftas y abundan- 
tes vesiculas que rodean a la fina mem¬ 
brana simple de la vacuola pulsatil. Los 
iones se rcrabsoben activamente. por lo 
que quedan como iones intracelulares, y 
se produce una solucion diluida que se 
descarga en el interior de la vacuola pul¬ 
satil. A medida cjue el agua se va acu- 
mulando en su interior, la vacuola va 
aumentanclo cle tamafto, hasta que final- 
mente no puede expandirse mas y se 
vacia a traves de un pequeno poro en la 
superficie, y el ciclo se repite ritmica- 
mente. Avances recientes, obtenidos con 
metodos de innui noflu orescent ia y 
microscopia electronical, han hecho que 
se modifique este punto de vista clasico. 
La vacuola pulsatil, en lugar de estar 
rodeada por una gran cantidad de peque- 
has vesiculas independientes, en reali- 
dad, estA conectada a un entramado cle 
canales membranosos continuos, en los 
quo hay una gran cantidad de bombas cle 
prolones (las bombas cle protones se han 
descrito en re la cion con la cadena de 
transpoite de electrones en el Capitulo 5, 
p. 70). Aunque el inecanismo cjue pro¬ 
duce el llenado de la vacuola no se cono- 
ce del todo, parece que estas bombas de 
protones crean unos gradientes de If y 
HCO", que hacen que el agua pase al 
interior de la vacuola. Ya cjue lo que se 
elimina es una solucion isosmotica, este 
rnodelo resuelve los problemas plantea- 
dos por la hipotesis clasica, segun la dial 
era neeesario que las vacuolas retuviesen 
agua en contra del gradiente osmotico, 
algo casi imposible de coaseguir con una 
simple membrana bicapa. 

Las vacuolas pulsatiles son frecuentes 
en los protozoos de agua clulce, las es¬ 
ponjas y los animales radiados (como la 
hidra de agua dulce), pero raras, o in- 
existenles, en las formas marinas de estos 

* Heuser. J., Q. Zhu, and M. Clarke. 1993. Jour. Cell 
Biol., 121 (6) : 1311-1 327. 
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Pam- IV Acriviiiiul vital 


grupos. que son isosmtilicas con res pet - 
lo al agua del mar, y on consecuencia ni 
pieiclen ni ganan demasiada agua. 


Nefridios 

Id lipo mas corriente tie organo excre 
tor entre los inverlebrados es el nel'ri- 
tlio. una esiruciura tubular disenada 
para mantener un equilibrio osmoiico 
apropiatlo. Una tie las tlisposiciones mas 
simples es el sislema tie celulas en lla¬ 
ma, o proto nefridios. tie los aceloma 
dos (plat cl mint os) y aigunos pseudoce- 
lomados. 

En las planarias y tlemas platelmintos, 
el sislema protoncfridial liene el aspeclo 
tie im par tie eniramados tubularcs. suma- 
menle nnnillcados, ciue se distrilmyen por 
lotlo el cuerpo (Figura 33-5). Id liquido 
entra en el sislema a traves de unas celu 
las especiales denominadas «ctiulas en 
llama-, tlespues se mueve leniamenle 
hacia alias por los lubulos. y es llnalmenle 
excretatlo a traves de poros que se abren 
a intervalos en la superfit ie corporal, id 
baiido riimico tlel penacho de flagelos 
que poseen estas celulas, que recuerda el 
parpadeo tie una pequena llama, crea una 
presion negativa que hate que el liquido 
atraviese las delgadas iniertligiiaciones 



Poros 

excretores 


Celula 
en llama 


\ Flagelos 

Tubulo 

coleclor 


Figura 33-5 

Sistema excretor a base de celulas en 
llama de un platelminto. Los fluidos 
corporales son recogidos por las celulas en 
llama (protonefridios) y pasan a un sistema 
de conductos y poros excretores repartidos 
por la superficie del cuerpo. 


que hay entre la celula en llama y la celu- 
la tubular, pasando a la porcion tubular 
del sislema. Ya en el tubulo, se recupera 
agua y cierios metalxilitos utiles por real> 
sorcion, (|iietlando los desechos list os 
para ser eliminatlos. Los desechos nitro¬ 
gen ados (principalmente amoniaco) se 
eliminan por tlifusion a traves de la super- 
tit ie del cuerpo. 

La presencia tie un sistema muy rami- 
I'icado a base de celulas en llama es una 
consecuencia de la inexislencia de siste- 
m;i circulaiorio en estos animates acelo- 
matlos. Estc sistema es muy diferente de 
los rinones condensados tie los verte- 
bratlos e inve rich rat los mas evoluciona- 
dos, que depended tie un sistema circu- 
latorio para poder transporta r los 
desechos que se ban de excretar. 

El protonefridio que acabamos de 
describir es un sislema cerrado. Los 
t li I hi los son ciegos y la orina se forma a 
partir de un tluido que antes tie pene- 
trar en los lubulos ha tie ser transporta- 
tlo a traves de las celulas en llama. I n 
tipo mas tlesarrollatlo de nefridio es el 
nefridio abierto o «verdadcTo», el meta- 
nelridio. (jue poseen varios grupos de 
eucelomados como los anelidos (I'igu¬ 
ra 33-6), los moluscos, y otros tilos 
menores. El met a net rid io es mas avan- 
zado que el protonefridio por dos 
importanies aspect os. Fn primer lugar, 
su tubulo esia abierto por ambus extre- 
mos, lo que permite que el tluido entre 
rapitUimenle en el a traves tie una aber- 
tura ciliatla en forma tie embudo. el 
nefrostoma En segundo lugar, d mela- 
nefritlio esta rodeado por una retl de 
vasos sanguineos, que contribuyen en 
la formacidn de la orina reahsorbiendo 
agua. sales, hidrulos de carbono, ami- 
noacidos y otras sustancias apro\et ba¬ 
bies del lluitlo cjue bay en el interior del 
tubulo ext ret or. 

Sin embargo, a pesar de estas mejo- 
ras, el proceso basico de la formation de 
la orina es el mismo en los protonefridios 
y en los metanefritlios: mientras el liqui¬ 
do flu ye conlinuamente por el interior de 
un tubulo, se va motlificando de forma 
selectiva por: (1 ) recuperat ion tie sus¬ 
tancias valiosas que retornan al cuerpo 
(reabsorcion). y (2) anadido de soluios 
de desecho (secretion). Esta secuencia 
asegura la eliminacion de las sustancias 
de desecho sin que se pierdan otras 
importanies para el organ is mo. Veremos 


Nefridio Posterior 



Netridioporo 

Figura 33-6 

Sistema excretor de una lombriz de tierra, 
En cada segmento hay un par de grandes 
netridios suspendidos en el liquido 
celomatico. Cada nefridio esta relacionado 
con dos segmentos, ya que el embudo 
ciliado (nefrostoma) abre en el segmento 
anterior al segmento en que se encuentra 
el resto del nefridio. 


que los desarrollados ri nones tic los vvr- 
tebrados funcionan. basicamente. tic la 
misma forma. 

OR(;ANOS EXCRETORI IS 
DE I,OS ARTROPODOS 

Las glandulas antcnales pares tie los 
crustaceos son unas cstructuras tubula- 
res (jue se sit nan en la parte ventral tie 
la cabeza (Figura 33-7). Estos 6rgano> 
excretores presentan tin diserio mucho 
mas avanzado que el tie los nefridios 
basicos. Sin embargo, carecen de nelrov 
tonias abiertos; en lugar de ello, se pro- 
tluce un filtrado a partir de la sangre en 
un saco terminal, por la presion hitlro.s* 
tatica tlel bemocele. En la port ion tubu¬ 
lar tie la glandula: el filtrado se va modi- 
ficantlo por la reabsorcion selectiva tie 
ciertas sales v la secretion activa tie 
otras I )e este modo. los crustaceos pre¬ 
sent an organos excretores que son basi- 
camente como los tie los vertebradns en 
lo que a la lormacion de la orina se 
refiert*. 

Los inseclos y las araiias tienen un sis¬ 
tema excretor exclusive), los tributes de 
Malpigio. que actuan en colaboracion 
con unas glantlulas especiales tie la pared 
del recto (Figura 33-H). Estos tributes de 
Malpigio, son tlelgados. elasticos, ciegos. 
y carecen de irrigation arterial. La for¬ 
mation tie la orina se inicia por secretion 
activa tie sales, principalmente tie pota- 
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Figura 33-7 

Glandulas antenales de un cangrejo de rio. 
Estas glandulas son unos «rinones» 
filtradores, es decir, producen un fillrado 
sanguineo que se acumula en el saco 
terminal. El filtrado se convierte en orina a 
medida que pasa por el tubulo hasta la 
vejiga. 

sio, hacia cl interior dc los lubulos. a par¬ 
ti r de la hemolinfa. Fs(a set t ee ion pl i¬ 
ma ria dc ioncs crea un arrastre osmoti- 
<:o. que vacia agua, solutos y desechos 
nitrogenados, principalmcnlc acido urico, 
hacia el interior del tubulo. Id acido urico 
entra por el exiremo distal del tubulo 
como uralo potasico soluble, que preci 
pita en forma dc acido urico insoluble en 
el extreme) proximal del tubulo. I na vez 
formada la orina pasa a I recto, donde la 
mayor parte del agua y del potasio son 
reubsorbidos por glandulas reel ales espe- 
ciales, quedando acido urico y oiros dese¬ 
chos que se eliminan con las hcces. Este 
sistema cxcretor exclusive) esta inmejo- 
rablemente adaptado para la vida en 
ambientes secos y ha contribuido de 
forma decisiva a I gran cxito dc los insec- 
tos sobre la Tierra. 

El rinon de 

LOS VERTEBRAIX)S 

Origen y embrioi.ogia 

Partiendo de estudios com parados sobre 
cl desarrollo, sc puedc llegar a la con 


elusion dc* epic el rinon dc los primeros 
vertebrados se extendia a todo lo largo 
dc la cavidad celomalica, y cstaba cons- 
lituido por lubulos dispuestos metamcri- 
camente. cada uno de los citales recor- 
daria a un nefridio como los dc los 
invertebrados. Cada tubulo sc abriria por 
uno dc sus extremos en cl eeloma por 
medio dc un nefrostoma. y por cl otro en 
un conducto arquincfrico comtin Este 
rinon primitivo se ha denominado urqui- 
nefros («primer mV>n»); un rinon meta¬ 
llic rico muy similar a cstc arquinefros, es 
el (pie poseen los embriones de los tnixi- 
ncs y cecilias (Figura 33-9). Casi desde cl 
comienzo, cl sistema reproductor. que se 
desarrolla despues cjue el cxcretor. pero 
a pa rlir de los mismos eshozos mesoder- 
micos, utiliza los con duct os excretores 
como un sistema de transporte apto tam¬ 
bien para los productos reproductores. 
Asi, aunque los dos sistemas nada tienen 
en cornun desde el punto de vista fun- 
cional. estan estrechamente relacionados 
por la urilizacion de los mismos conduc- 
t( >s. 

I .os ri nones dc los vertebrados actuu- 
les sc desarrollan a parrir dc este sistema 
primitivo. Durante el desarrollo emhrio- 
nario dc los vcitebrados amniotas, se pro¬ 
duce una sucesion de tres eta pas dc desa¬ 
rrollo de los ri hones: pronefros, 
mesonefros. v metanefros (Figura 33- 
9). Algunos de estos eslados. pero no 
toclos. pueden encontrarsc tambien en 
otros gmpos de vertebrados. En tot los los 
embriones de los vertebrados. el estado 
de pronefros es el primero en tlesarro- 
llarse. Se localiza en la parte anterior del 
cuerpo y solo en los mixines se convier¬ 
te en parte del rinon definitive). En los 
demas vertebrados degenera durante el 
desarrollo y es reemplazado por un 
mesonefros que se localiza mas central- 
mente. El mesonefros es el rinon funcio- 
nal de los embriones de los amniotas 
(reptiles, aves v mamtferos), y conirilm- 
ye a la formacion del rinon del adulto 
(denominado opistonefros) de los peces 
y anfihios. 

El metanefros de los amniotas atlul- 
tos se distingue en varios aspect os del 
pronefros y del mesonefros Esta loca- 
lizado mas caudalmente. es mucho mas 
largo, su estructura es mucho mas com¬ 
pact a v conliene un gran numcro de 
tubulos nefriticos. Desagua por un eon- 
ducio nuevo, el ureter, que se desa- 



Figura 33-8 

Tubulos de Malpigio de un insecto. Los 
tubulos de Malpigio se localizan en el punto 
de unidn entre el intestino medio y el 
posterior (recto). Los solutos. principalmente 
potasio. se secretan activamente en los 
tubulos a partir de la hemolinfa que rodea a 
los tubulos. El agua y los desechos fluyen 
por ellos. Estos fluidos desembocan en el 
recto, donde los solutos y el agua se 
reabsorben activamente, dejando unos 
desechos que son excretados. 

rrolla cuando cl antiguo conducto arqui- 
ncfrico pasa a format* parte del sistema 
reproductor del macho como conducto 
para cl transporte del esperma. Ast, los 
ires tipos dc rinon (pronefros, mesone¬ 
fros y metanefros) sc suceden embrio- 
logicamcnte, y tambien dc aiguna 
mancra lilogcnclicamcntc, en los 
amniotas. 

Funcion DIvI. RINON 
DE I.OS VERTEBRADOS 

El rinon dc los vert a bra dos es parte dc 
muchos mecanismos interrclacionados 
con el mantenimiento dc la homeostasis. 
Id rinon juega un pa pc I primordial en 
estos mecanismos de regulation, va que 
cs ci principal brgano que regula el volu- 
men y composit ion del medio inrerno 
tluido. Aunque ti rinoti normaImente se 
describe como un organo excrelor, la tii 
initiation de los desechos que realiza cs 
tlespreciable en comparat ion con su fun¬ 
cion regulation! 
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Pronefros: Rinon funcional de los mixines 
adultos y de los embriones de los peces y 
anfibios; esta presente lemporalmente en los 
embriones de los reptiles, aves y mamiferos. 

Pronefros - 


Gonada 

Tubulos 
del pronefros^' 
con nefrostomas 



Conducto del 
pronefros' 


Mesonefros: Rin6n funcional de los 
adultos de las lampreas, peces y anfibios 
parcialmente funcional en los embriones 
de los reptiles, aves y mamiferos 


Tubulos 
del pronefros 
degenerados 


Testiculo 

Epididimo 
(derivado de 
los tubulos 
del mesonefros) 

Tubulos x 
del mesonefros 
con glomerulos 

Conductor 
del mesonefros 


Metanefros: Rinon funcional de los 
adultos de los reptiles, aves y mamiferos 

Testiculo 

Epidfdimo 
Tubulos del 
pronefros y ^ 
mesonefros 
degenerados 

Rinbn 
meson^frico 

Ureters 

Conducto 
deferente 
(conducto 
de Wolff) 




Figura 33-9 

Desarrollo comparado de los rinones en 
los machos de los vertebrados. En rojo 
oscuro , estructuras funcionales. En rojo 
claro, estructuras degeneradas o no 
desarrolladas. 



Gonada 


Tubulos 

con nefrostomas 
abiertos 

Placa 

nefrogenica 


Arquinefros: Rin6n que se encuentra en los 
embriones de los mixines; se cree que esta es 
la disposicion ancestral del rinbn en los 
vertebrados. 


Conducto del arquinefros 


La cstruciurj del rinon es dilerente en 
los distmtos grupos de vertebrados, pero 
en todos el los la unidad funcional es tin 
tubulo, la nefrona. y en todos los casus 
la orina se forma iras ties procesos fisio- 
logicos bien delimit ados: fill rac ion, 
reabsorcibn y secrecion Nos centra- 
remos basicamente en la descripcion del 
rinon de los mamiferos, el organo regu- 
lador del que tenemos un mayor cono- 
eimiento. 

Los dos rinones del hombre son linos 
pequenos organos que represent an 
menos del 1% del peso total del cuerpo. 
No obstante reciben un abundanie riego 
sungufneo. aproximadamenie entre un 
20% y un 25% del flujo que sale del cora- 
zbn. lo que supone linos 2000 litres de 
sangre al diw. Esie enormc flujo de san- 
gre se encauza sohre los aproximada- 
mente dos ini Hones de nefronas que hay 
en el interior de los dos rinones huma- 
nos. Cuda nefrona empieza por una 
camara dilatada, el corpusculo renal, 
en cuyo interior hay un grupo de capita- 
res, denominado glomemlo. La presion 
sanguinea hace que se produzca un fil- 
trado sin proteinas en el interior de una 
camara conocida como capsula de Bow¬ 
man A partir de aqin, el tillrado se des- 
plaza por un largo v sinuoso tubulo 
renal, que coast a de varias porciones en 
las que ocurren difprentes procesos. El 
tillrado pasa en primer lugar |K>r un tulni- 
lo coiitorneado proximal y luego por 
un asa larga y de finas paredes denomi- 
nada asa de Hcnle, que se introduce 
haeia la porcion central del rinon (la 
medula). para luego volver liacia la parte 
superficial de este (la corteza), donde el 
asa de Henlc se continua por un tubulo 
coiitorneado distal Desde el tubulo 
coiitorneado el liltrado pasa a un con- 
ducto colector que desemboca en la 
denominada pelvis renal Aqui la orina 


se va acumulando antes de ser tmnspor- 
tada, a t raves del ureter, hasta la veji- 
ga urinaria Estas relaeiones anatomic.is 
se representan en la Figura 33-10. 

La orina que entra en la pelvis renal 
es nuiy cliferente del fill rack > que se pro¬ 
duce en el corpusculo renal. Durante su 
recorrido a naves del tubulo renal y el 
conducto colector, tanto la composicion 
como la concent racion del fill rack) origi¬ 
nal van cambiando. Algunos solutos. 
como la glucosa o el sodio, son reabsor- 
bidos, mientras que otras sustuncius, 
como los iones de hidrogeno y la urea, 
se van concentmndo en la orina. 

La nefrona, con su I'iltro de presion 
y su tubulo, se encuentra mrimamenic 
conectada a la circulaeion sanguinea 
(Figura 33-1 I). La sangre de la aorta 
llega hasta el rinon a traves de una gran 
arteria renal, que se divide y ramifica 
en un sistema de arterias de menor cali¬ 
bre La sangre arterial lluye a cada cor¬ 
pusculo renal a traves de una artcriola 
afe rente, y sale de el por una arterio- 
la eferente. Desde cada arteriola afe- 
rente la sangre pasa a una extensa red 
de capilarcs que rodea y suminisira san¬ 
gre a los tubulos contorneados proximal 
y distal, asi como al asa de lfenle (Figu¬ 
ra 33-10). Estos capilares constituyen el 
medio a traves del cual se reabsorben o 
secretan las distinias sustancias por los 
tubulos renales. Por ultimo, la sangre de 
estos numerosos capilares es recolecla- 
da por una serie de pequenas venas. 
que se unen para formar la vena renal 
Esta vena devuelve la sangre a la vena 
cava. 

Fii.tracion gi.omlruiar 

Volvamos ahora al glomemlo, donde se 
inicia la formacion de la orina. El glome¬ 
mlo actua como un filtro mecanico espe- 
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Tubulo conlorneado proximal. 
Capsula de Bowman 


Tubulo contorneado 
distal 


Glomerulo 


Arteriola eferente 

Aparato. 
I \ yuxtaglomerular 


Arteriola 
afe rente 


Figura 33-10 

Sistema urinario del hombre, y detalles de un rinon y una nefrona. 



Varias 


nefronas 
B comparten 
| el mismo 
•I conducto 
« colector 


Arteria y vena 
interlobulares (conectadas 
con la arteria y 
vena renales) 


Capilares rodeando 
los tubulos 
Rama ascendente 
del asa de Henle 


Rama descendente 
del asa de Henle 


Conducto 

colector 



Figura 33-11 

Micrograffa electronica de barrido de un 
fragmento de la microcirculacion del rinon 
de un marmfero. Se pueden ver varios 
glomerulos y sus vasos sanguineos 
asociados. La capsula de Bowman, que 
normalmente rodea a cada uno de los 
glomerulos, ha sido disuelta durante la 
preparacion del fragmento. 

Tornado de Tissues and Organs: A Text-Atlas of 
Scanning Electron Microscopy. Richard G. 
Kessel & Randy H. Kardon, W. H. Freeman and 
Co., © 1979. 


cializado. en el que la presion sangulnea 
hace que se protluzca un llltrado .sin pro¬ 
teinas que atraviesa las pa redes de los 
capilares hacia el espacio, relleno de 
liquido, de la capsula de Bowman. Las 
moleculas pequehas de solute pueden 
airavesar las paredes de los capilares 
pasando por unos pequenos poros y son 
transporladas junto con el agua en el que 
estJn disueltas. Los eritrocitos y las pro¬ 
teinas plasmaticas son retenidas, ya que 
son del nasi a do grandes para atravesar 
este filtro (Figura 33-12). La presion que 
ejercen el agua y los solutes al atravesar 
la membrana de los capilares debe ser lo 
suficientcineme alta coino para sobre- 
pasar la presion osmbtica coloidal de la 
sangre (cicada por las proteinas plasma- 
licas que no pueden pasar el filtro; 
p. 693) V veneer la resistencia hasta pene- 
trar en el interior del tubulo. 

Entonces. el filtrado penetra en el sis- 
Lema de tubulos renales, donde sufrira 
una gran transformation hasta convertir- 
se en orina. Los riftones tie una persona 
liltran diariamente unos 180 litros, un 
volumen c|ue excede con niucho el volu- 
men total tie sangre. Si redo este volu- 
men de agua, nutrientes valiosos y sales 
se pertliera, el cuerpo sufriria rSpitlamente 


una careneia tie esios compuestos, lo que 
no sucetle porque practicamente la tota- 
lidad del filtrado es reabsorbida. 

La conversion del filtrado en orina 
implica tics procesos cliferentes: (i) mo- 
dificacion tie la composicion del filtrado 
por reabsorcion tubular y secrecion, y (2) 
cambios en la concentration osmotica de 
la orina mctliante una excretion regulada 
del agua. 

Reabsorcion iubijlar 

Aproximadamente el 60% del volumen 
del filtrado y practicamente la cantidad 
total tie glucosa, aminoacidos, vitaminas 
y olros nutrientes importanles son reab- 
sorbidos en el tubulo contorneado pro¬ 
ximal. Una gran parte de tal reabsorcion 
se produce por transporte activo, en el 
que la energia celular se utiliza para trans- 
portar materiales desde el fluido tubular 
hasta la red de capilares que lo rodean, 
y desde los cuales volveran a la circula¬ 
tion general. Los tones, como el sodio, 
el potasio, el calcio, los bicarbonatos y 
los fosfatos. se reabsorben a nivel tie 
bombas tie iones dotadas tie proteinas 
transporradoras que funcionan gracias a 
la hidrolisis del AT P (las bombas de iones 
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Figura 33-12 

C4psula de Bowman y glomdrulo, con un detalle en el que se muestra la flltracion de fluido 
a traves de la membrana de los capilares del glomerulo. El agua. los iones y otras 
moleculas de pequeno tamano atraviesan los poros que hay en esta barrera de filtracion, 
pero las proteinas plasmaticas son demasiado grandes para poder pasar la barrera. 

El filtrado esta, por tanto, desprovisto de proteinas. 


sc* han deserito c*n la p. 53). Ya quo unti 


ck* las funciones fundamcntulcs del rinon 
es la regulation de las conccntraciones 
de los dislinios iones en el plasma, cada 
lino de el los es rcabsorhidn de manera 
independiente por medio de bombas de 
iones espeaficas. Algunos sufren una 
luerte reabsoreion. en tanto que otros se 
reabsorben en una cantidad nnicho 
menor, scgim las neeesidacles del cuer- 
po para eonservar cada uno de dielios 
minerales. Algunas sustancias se reab¬ 
sorben pasivamente. Por ejemplo. en el 
tubulo conlorneado proximal, los iones 
de cloro cargados negativamente acom- 
panan la reabsoreion activa de los iones 
de sodio cargados positivamente. HI agua 
tambien es reabsorbida de forma pasiva 
a partir del tubulo, ya que tluye por pre- 
sion osmolica a medida que sc* rcaliza la 
reabsore ion activa de solutos. 


Para la mayor pane de las sustancias 
existe un I unite maxi mo de la cantidad 
que puede ser reabsorbida. Kste limite se 
denomina transport!* maxiino para c*sa 
susiancia Por ejemplo, la glucosa nor 
malmente se reabsorlx? totalmente a nix el 
de los rinones, ya que el iransporte maxi- 
mo para el mccanismo de reabsoreion 
de la glucosa se encuentra muy por enci- 
nia de la cantidad de esta que normal- 
men te aparcce en el filtrado del plasma. 
Si la concentration de glucosa en el plas¬ 
ma sobrepasa este umbra), como sucede 
en la diabetes mellitus, la glucosa apa¬ 
rece en la Orina (Figura 33-1 3). 

A diferencia de la glucosa, la mayo- 
ria de los iones se excrelan en la orina 
en caniidades variables. Su excrecion es 
regulada. La reabsoreion de sodio. el 
cation mas abundantc en el plasma, es 
un buen ejemplo de la flexibilidad del 


(in la enfermedad diabetes mellims, la 
glucosa alcanza concentraciones en el 
plasma sanguineo anonnalmcnic alias 
(hipeigluccmia), ya que la hormona 
insulina. que permite a las celulas 
corporales captar glucosa, es dcficitaria. 

A medida que la cantidad de glucosa en 
sangre aumenta sobre el nivel normal, de 
aproximadainente 100 nig/100 ml de 
plasma, la concentracion de glucosa en el 
filtrado tambien aumenta. y mas glucosa 
debe ser reabsorbida en el lubulo 
proximal Se alcanza asi un punlo 
(aproximadainente de 300 mg 100 ml de 
plasma) en el que la i apacidad de 
reabsoreion de las celulas tulnilares esta 
.saiurada lisle es el maxiino clc* transporte 
par.i la glucosa. Si continua aumentando 
la cantidad de glucosa en el plasma, esta 
acabara perdiendose en la orina. En la 
diabetes no tratada, la orina del enfermo 
tiene un salx>r dulce. la sed es siempre 
acuciante, y el cuerpo se va tiesgusiando, 
a pesar do que se coma en exceso. Fn 
Inglaterra. la enfermedad fue 
denominada durante siglos. v de forma 
muy apropiada, el <*mal de la miction*. 

proceso ck* reabsoreion. En los rinones 
del liombre, se filtran, aproximadamcn- 
te, 600 g cle sodio cada 24 boras, Casi 
todo el es reabsorbiclo. pero la cantidad 
precisa cjiieda igualada con la cantidad 
de sodio que el cuerpo ha ingerido. Con 
una ingestion diaria ck* cioruro sodicodc* 
i g, el rinon excreta i g y realist>rbe 5% 
g cada dia. Una persona con una dicta 
baja en sales de 0.3 g de clomro sodico. 
manticne. sin embargo, el equilibrio clc* 
clomro sodico, ya que solo 0,3 g de esta 
susiancia escapan a la reabsoreion. Pero 
con una ingestion masiva de sales, muy 
por encima de los 20 g por dia, el rinon 
no puede excretar el sodio tan rapida- 
mente como |x.*netra en el cuerpo. El do- 
mro sodico no excreiado retiene el agua 
adicional en los tluidos corporales, y la 
persona empicza a engordar. La inges¬ 
tion de sal de un americano medio es 
normalmenle de 6 a IS g al dia, aproxi- 
madamente 20 veces mas de lo que el 
cuerpo necesita y tres veces mas de lo 
que se eonsiclcra acepiable para las per 
sonas predispuestas a la liipertension. 

l'l a juste final de la composicion del 
filtrado se realiza en el tubulo contor 
nc ado distal. El sodio que se reabsorlx* 
en el tubulo conlorneado proximal (apn>- 
ximadamenle el 85% del que esta pre 
sente en el filtrado inkial) lo es de mane- 
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Figura 33-13 

El mecanismo de la reabsorcion tubular de la glucosa, puede compararse con el de una cinta 
transportadora que corre a una velocidad constante. A, Cuando la concentracion de la glucosa 
en el filtrado es baja, se reabsorbe toda. B, Cuando la concentracion de glucosa en el filtrado 
ha alcanzado el transporte maximo, todos los sitios de transporte para ella estan ocupados. 

C, Si la concentracion de la glucosa aumenta aun mas, como en la entermedad llamada 
«diabetes mellitu$», parte de ella escapa a la cinta de transporte y aparece en la orina. 


El rinon huniano puetle udaptarsc a 
excretar grandes cantidades de sal 
(cloruro sdtlico) cuando se ingierc en 
gran ties cantidades. lin las sodedados 
acostumbratlas a la ingestion de un 
exceso de sal debido a que utilizan 
mucho la salazon como mctodo de 
conservation de los aliineiuos (por 
ejemplo. el cerdo o los a re nq lies en 
salazon) la ingestion diaria tie sal puede 
rontlar e incluso sobrepasar los 100 g. Kl 
peso corporal puede pernianecer normal 
en estas condieiones. No obstante, una 
ingestion de 20-40 g/tlia por parte de 
voluntarios no adaptatlos a estas 
enormes ingestiones tie sal. causa 
inflamacion tie los lejidos, incremcnio del 
peso corporal y, en algunos casos, 
aumento de la presion sanguinea. 

ra obi ig a da, es dccir, esta cant id ad se 
reabsorbe indcpcndientemente de la can- 
lidatl de sodio ingerida con la dieta. En 
el tubulo contorneado distal, sin embar¬ 
go. la reabsorcion de sodio estfi contro- 
lada por la aldosterona, una hormona 
esteroide de la corteza de la glandula 
suprarrenal (p. 759). La aldosterona hace 
que se incremenle la retencion de sodio 
en los tub ul os cl i stales y, por tan to, dis- 
minuye la cantidad que se pierde con la 
orina. La secret'ion de aldosterona esta 
regulada, principalmcnte, por la enzima 
renina, que se produce en el aparato 
yuxtaglomerular. un complejo celular 
que se localiza en las aiteriolas aferentes, 
en el punto en que se unen con el glo¬ 
merulo (Figura 33-10). La renina es libe- 


rada como respuesta a niveles bajos de 
sodio en la sangre, o a bajas presiones 
sanguineas (t|ue pueden protiucirse cuan- 
do el voIn men de la sangre desciende 
demasiado). La renina desencadena 
entonces una serie de acontecimientos 
enzimaticos que culminan con la pro- 
duccion de angiotensina, una proteina 
sanguinea que posee varios efectos rela- 
cionados. Kn primer lugar, estimula la 
liberacion de aldosterona. que a su vez 
actua aumentando la reabsorcion de 
sodio en el tubulo distal. Kn segundo 
lugar, aumenta la production de hor¬ 
mona antidiurctica (vasopresina, que 
se discutira mas adelante en este capitu- 
lo), una hormona que favorece la reren- 
cion de agua en el rinon. Kn tercer lugar, 
aumenta la presi6n sanguinea. Por ulti¬ 
mo, aumenta la sensaci6n de sed. Todas 
estas acciones de la angiotensina tienden 
a inverrir las circunstaneias (poco sodio 
en la sangre y presion o volumen san- 
guineos bajos) que descncadcnaron la 
secrecion de renina. El sodio y el agua se 
conseivan. v el volumen y la presion san- 
guineos vuelven a los niveles normales. 

La flexibilidad de la reabsorcion dis¬ 
tal de sodio varia nolablrmenie en los 
distintos animates: esta restringida en el 
hombre, pero es muy grande en muchos 
roedores. Estas dilerencias ban apareti- 
do port|ue las presiones selectivas duran¬ 
te la evolucion ban liecho que los roe¬ 
dores se adapten a los ambientes se cos. 
Delconservar agua y, al mismo tiem- 
po, excretar una cantidad considerable 


de sodio. Los hombres. sin embargo, no 
estamos disenados para sarisfacer los 
grandes apetitos salinos que muchos 
tenemos. Nuestros parientes mas cerca- 
nos, los grandes primates, son vegetaria- 
nos y tienen una ingestion salina media 
de aproximadamenre 0,5 g diarios. 

Secrecion tubular 

Adcmas de reabsorber materiales a par- 
tir del filtrado plasmatico, los tubulos 
renales son ca paces de secretar ciertas 
sustancias al liquido tubular. Este proce- 
so, inverse) a la reabsorcion lubular. per- 
mite al rinon aumentar las concentracio- 
ncs en la orina de una serie tic materiales 
que van a ser excretados como el hidro- 
geno, los iones de potasio, farmacos y 
una serie de materiales organicos extra- 
nos. El tubulo distal es el centre) de la 
mayor pane de las secreciones tubulares. 

En el riAon de los peces oseos mari- 
nos, los reptiles y las aves, la secrecion 
tubular es un proceso mucho mas desa- 
rrollado que en los rinones de los mami- 
feros. Los peces oseos marinos secretan 
activamente grandes cantidades de mag- 
nesio y sulfatos, que son los productos de 
su ripo de regulation osmotica. Los repti¬ 
les y las aves excretan acido urico en vez 
de urea como principal desecho nitrogc- 
nado. Este material es secretado de forma 
activa por el epitelio de los tubulos. Como 
el acido urico es casi insoluble, forma cris- 
tales en la orina y requiere muy poca agua 
para ser excietado. De este mcxlo, la excre- 
cion de acido urico es una importance 
adaptat ion para la conservation tie agua. 

Excrecion de agua 

La presion osmotica tie la sangre esta 
estrechamentc regulada por el rinon. 
Cuando la ingestion tie llquitlos es aka, 
el rin6n excreta una orina diluida, rete- 
niendo las sales y excretando principal- 
mente agua. Cuando la ingestion de liqui- 
dos es baja, el riAon retiene agua y 
excreta una orina mas concentrada. Una 
persona desbidratada puede concenirar 
su orina liasta cuatro veces la concentra¬ 
tion osmotica de su sangre. Esta impor¬ 
tance capacidad para concenirar la orina 
hace posible la excrecion tie deseebos 
con una minima pertlida tie agua. 

La capacidad tlel rinon tie los mami- 
I’eros y tie ciertas aves para producir una 
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Figura 33-14 

Mecanismo de concentracidn de la orina en los mami'feros. El cloruro sodico es bombeado 
activamente desde la rama ascendente del asa de Henle, y el agua sale pasivamente de la 
rama descendente. que es impermeable para el cloruro sodico. El cloruro sodico y la urea, 
reabsorbidos a nivel del conducto colector, aumentan la concentracion osmotica en la 
medula del rinon, creando un gradiente osmotico relacionado con el control de la 
reabsorcion del agua en el conducto colector. 


orina concent rada esta relacionada con 
cl asa de Henle y los conductos colecto- 
rcs. T1 funcionamienio de estas estrue!li¬ 
ras irae como consecucncia la formacion 
de un gradiente osmotico en el rinon. tal 
y como se representa en la Figura 35 14. 
I’n la corteza. el IT<|uiclo inicrsticial es isos- 
molico con respecto a la sangre, pern en 
las zonas mas iniernas de la medula. la 
concentracion osmotica es hasta cuatro 
veces mas alia que la de la sangre (en los 
roedores y los mamiferos cjue viven en 
los desiertos, que pueden producir una 


orina muv eoncentrada, el gradiente 
osmotico es mucho mayor que en el 
hombre). Las elevadas eoncentraeiones 
osmolicas se consigucn por un inter- 
cambio de iones en el asa de Henle. 
mediante un sistema multiplicador con- 
tracorrientc. FI termino «contracorrien- 
te» haee relerencia a que el fluido se 
mueve en direeeiones opuestas por las 
dos ramas del asa de Henle: haeia aba jo 
por la rama descendenle v hacia arriba 
por la rama ascendente. I ; l termino «mul- 
tiplicadon* indiea el ineremento de la con¬ 


centracion osmotica en la medula que sc 
eonsigue por el intercamhio de iones 
entre las dos ramas del asa. 

Las caractcnslicas funeionales del sis¬ 
tema son las siguientes: La rama descen¬ 
denle del asa de Henle es permeable al 
agua pero impermeable a los solutes, 
mientras que la rama ascendente es reia- 
tivamenle impermeable tanto al agua 
como a los solutos. Hi cloruro sodico es 
(r.msportado activamente tuera de la por- 
(ion gruesa de la rama ascendente y pasa 
a los fluidos de los tejidos circundanies 
(Higura 33-1 i). A medida que el liquido 
intersticial que rodea el asa se va con- 
ccnlrando mas eon los solutos, el agua va 
entranclo de forma pasiva en la rama des¬ 
cendente. HI lluido tubular en la base del 
asa. a bora mas concent rado. se desplaza 
haeia la rama ascendente. donde se bom- 
bea haeia afueni lodavta mas cloruro sotli- 
co. De esta manera. el electo del trans¬ 
port e activo de iones en la rama 
ascendente se multipliea a medida que 
aumenta la entrada de agua desde la rama 
descendente y el fluido que llega a la 
rama ascendente se hace mas concent ra¬ 
do. La urea tambien contribuye signilica- 
livamente a la concernraeion del fluido 
tisular en el ibndo del asa. reahsorbien- 
dose en el conducto colector que se situa 
en paralelo (Figuras 33-14 y 33-15). 

HI ujuste f inal de la concentration de 
la orina no ocurre en las asas de Henle. 
sino en los conductos colcctores. hi orina 
en formacion que entra en el tubulo distal 
desde el asa de Henle es diluida (dehido 
al Ixmibeo aetivo de sal), y se diluye aim 
mas por la reabsorcion a diva de mils da¬ 
rn ro sfxlico en el tubulo distal. La orina en 
formacion, baja en solutos pero con urea, 
pasa a continuacion al conducto colector. 

1 >ebido a la elevada concentration de salu- 
los alrededor del conducto coleiior, el 
agua es bomlxmda hacia luera de la orina. 
A medida tjue la concentracion de la orina 
aumenta, la urea tambien se difunde y se 
anatle a la presion osmoiiea elevada en la 
medula renal (L'igura 33-15). 

La cantidad de agua recuperatla v la 
concentracibn final de la orina dependen 
tie la permeabilidad de las paretics tlel 
conducto colector. Esta esta controladn pir 
la liormona antidiuretica (ADH. o vaso- 
presina), tjue es liberada por el lobulo [>k- 
lerior tie la hipofisis (neurohipbfisis). I.a 
lilx’raeion tie esta hormona esta controla- 
da a su vez jx>r receptores especiales del 
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Figura 33-15 

Concentracibn osmotica del fluido tisular en el rin6n de los mamfferos. El fluido tisular es isosmotico en la corteza renal (a la izquierda del 
dagrama), pero aumenta constantemente a traves de la medula del ririon, y alcanza un m^ximo en el punto en que la orlna penetra en el ureter. 


encWalo, que constantemente detectan y 
miden la presion osmotica de la sangre. 
Cuando esta aumenta. por ejemplo duran¬ 
te una deshidratacion, se libera mas ADI I 
desde la hipofisis. hi ADI I aumenta la per- 
meabilidad del conducto colector, proba- 
hlemente aumentando el tamano de los 
poros en la membrana del conducto. 
F.ruonces, a medida que el fluido en el 
pnilucto colector va pasado por la region 
hiperosmotica de la medula renal, el agua 
atraviesa los poros y pasa al fluido inters 
tidal que le rodea, y de alii es conducida 
a la circulation sanguinea (Figura 33-10). 
Li orina pierde agua y se hace cad a vez 
mas concentrada. Si esta es la secuencia 
tic piisos durante la deshidratacion, es facil 
imaginar la respuesta del sistema ante una 
hipcrhidmtadon: la liberation de ADH p<>r 
la hipofisis cesa, los poros de las pa redes 
del conducto colector se cieiran y se excre¬ 
ta un volumen grande de orina diluida. 


La capacidad variable de diferentes 
mamlferos para forma r una orina concen¬ 
trada esta intimamente relacionada con la 
longitud de sus asas tie Menle. FI castor, 
que no tiene ninguna necesitlad de con- 
servar agua en el medio en que vive. pre- 
senta asas cortas, y puede concentrar su 
orina a solamente el doble que su plasma 
sanguineo. Los hombres, con asas relati- 
vamente mas largas, pueden formar una 
orina i,2 veces mas concentrada que el 
plasma sanguineo. Como es ITieil su porter, 
los mamiferos de los desiertos lienen capa- 
cidades de concentration de orina muy 
superiorcs. El camello puede producir 
orina 8 veces mas concentrada que el plas¬ 
ma; el gerbillo, 1 i veces, y el raton salta- 
dor australiano, 22 veces. En esta criatura. 
el mayor concentrador tie orina conocido, 
las asas de Henle se extienden hasta el 
extremo de una larga papila renal que 
llega hasta la mismisima boca del ureter. 


Regulacion de 

LA TEMPERATURA 

Memos visto cjue un problema funda¬ 
mental para los animales es mantener su 
medio interno en un estatlo que permita 
el funcionamiento celular normal Los 
procesos bioquimicos son sensibles a los 
ambientes quimicos, y hasta aqui hemos 
examinado como se estabilizaban dichos 
ambientes quimicos. his reacciones bio- 
qutmicas lambien son extremadamente 
sensible* a la temperatura. Todas las enzi- 
mas lienen una temperatura optima; a 
temperaruras diferentes de este optimo, 
la fund on de la enzima se ve entorpeci- 
tla. Cuando la temperatura corporal des- 
ciende demasiado, los procesos metabo- 
licos se Rtlcniizan y la cantidad de eneigia 
que los animales pueden dedicar a sus 
actividades y a la reproduction se redu¬ 
ce. Si la temperatura de! cuerpo sube 
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tlemasiado, las reacciones metabolicas se 
desequilibran. v la aclividud enzimatica 
sc alicra o inch iso sc clcstruye. Asi. los 
animales pucdcn vivir con exilo solo cn 
un inicrvalo resrringido tie tcmpcrururas. 
normaImcntc cntre 0 y 40 °C Los ani- 
nuilcs dchen encontrar un lnlbilal clonclc 
no sc cncucntrcn con tcmpcramras extre¬ 
ma s. o bicn desarrollar unos mecanismos 
que les permitan regular su temperatura 
corporal indcpcndicnlemente dc las tem¬ 
pera t uras ext re mas del entorno. 


I na difereneia dc icmperarura de 10 °C 
sc ha convertido cn un esiandar que sc 
usa para medir la sensibilidatl a la 
temperatura dc una luncion biologica. 
lisle valor, denominado Q m , sc determina 
(para intervalos dc temperalura dc 10 °C 
exactamcnte) dividiendt), si m piemen te, cl 
valor del ritmo dc una luncion (coino la 
tasa metabolica o la velocidad dc una 
rcaccion enzimatica) a la mayor 
temperatura. por cl valor del ritmo dc esa 
misma funcion a la mcnor temperatura 
cn (|uc puede producirse. lin general, las 
reacciones mctabolicas ticncn unos 
valores de Q :i dc aproximadamente 2.0 a 
3,0. Los procesos puramente fisieos 
ticncn va lores de Qi, mucho mcnorcs, 
gcncralmcnte proximos a 1,0. 


Ectotermia y f.ndotermia 

Los terminos «sangre fria» y «sangre 
calientc» sc ban utilizado liecuentemcn- 
te para dividir a los animales cn dos gm- 
pos: invertebrados y vcrlebratlos que son 
frios al tacto, y a(|Licllos otros, como los 
human os, los d etnas mamiferos y las 
aves. que no lo son. I is cicito que la tem¬ 
peratura corporal de los mamiferos y aves 
nonnalmente, aunejue no siempre, supe- 
ra a la del ambiente, pero Lin animal de 
«sangre l'na» no esta necesariamente ('no. 
Los peces v los insectos tropica les, asi 
como Jos reptiles que estan tomando el 
sol, pueden tenet* una temperatura cor¬ 
poral igual, o incluso superior. a la de los 
propios mamiferos. Ademas hay muchos 
mamiferos de «sangre caliente» que hiber- 
nan. llegando sus tern perai uras corpora- 
les a aproximar.se al punto de congela¬ 
tion del agua. Por tamo, los terminos 
«sangre calienlc» y «sangre l'na» son enor- 
memente subjelivos y poco eoncrelos, 
aunque estan tan firmemenie enraizados 


cn nuestro vocabulario, que la mayor 
parte tie los biologos encueniran mas 
sencillo aceptar el liso tie eslos terminos 
([Lie rralar de cambiar a la genie. 

Los terminos poiquilotermo (tem¬ 
peratura corporal variable) y homeoter- 
mo (temperatura corporal constante) son 
ulilizados frecuentemente por los zoolo¬ 
gos como alternarivas a «sangre fria» y 
«sangre calienie», respectivamente. list os 
terminos, que hacen relerencia a la varia- 
bilidatl tie la temperatura corporal, son 
mas precisos e inlbrmativos. pero toda- 
via presentan algun problema. Porejem- 
plo, los peces tie las gran ties profu ndi- 
tlades marinas viven en ambientes en los 
que practicamente no hay cambios tie 
temperatura. Ann cuando su temperatu¬ 
ra corporal es absolutamente estable, dia 
tras dia. poco se potlria argumentar a 
favor tie que los peces abisales son 
homeofermos. Ademas cntre las aves y 
los mamiferos, tjue son homeotermos, 
hay muchos cuvas temperaruras cambian 
entre cl dia y la noclie, o estacionalmen- 
te. como ocurre en el caso tie los liiber- 
nantes, o en las distintas estaciones del 
ario. 

Los fisiologos prefieren otra manera 
de dcscribir las temperaturas corpora les, 
Lina que relleje el hecho tie (jue la tem¬ 
peratura de un animal es el resultado de 
un equilibrio entre la ganancia y la per- 
dida de calor. Todos los animales pro- 
ducen calor a partir de su melabolismo 
celular, pero en muchos casos el calor es 
expulsado a metlitla que se produce. En 
cstos animales, los ectotermos. y la gran 
mayoria tie los animales pertenecen a 
este grupo, la temperatura corportal esta 
deterniinada unicamenie por el ambien¬ 
te. Muchos ectotermos pueden ulilizar.su 
entorno triediante compoitamientos para 
seleccionar zonas con una temperatura 
mas favorable, por ejemplo. tomando el 
sol, pero la fuente de energia que utili- 
zan para incremental* su temperatura cor¬ 
poral procede tlel ambiente, y no de su 
propio cuerpo. Por el contrario, algunos 
animales son capaces de producir y rete- 
ner suficiente calor como para elevar su 
propia temperatura corporal por encima 
tie la tlel entorno, pero a Lin nivel esla- 
ble. Ya quo la fuente cle su calor corpo¬ 
ral es interna, reciben el nombre de 
endotermos. Kn el Reino Animal son 
escasos. y son las aves y los mamiferos, 
asi como unos pocos reptiles y algunos 


peces muy natlatlores, y ciertos insectos. 
los que, al menos parcialmente, son 
entlotermos. La endotermia permite a las 
aves v a los mamiferos estabilizar su tem¬ 
peratura interna de tal manera que los 
procesos bioquimicos y la funcion ner- 
viosa pueden mantenerse a unos niveles 
altos y constanLes tie activitlad. De esta 
forma, pueden permanecer activos en 
invirrno y cxplotar habitat que son inex- 
plolables para los ectotermos. 

Como dejan los animales 

ECTOTERMOS DE DEPENDER DE 
LA TEMPERATURA AMBIENTAL 

Ajustes de Ui conducta 

Aunque los animales ectotermos no pue- 
den conirolar fisiologicamentc su tem¬ 
peratura corporal, muchos de ellos.son 
ca paces de regularla. con una precision 
considerable, mediante el comporla- 
miento. En primer lugar. los ectotermos 
rienen a menu do la option tic buscar 
zonas en el ambiente en (]iie viven, en 
las que la temperatura sea favorable pant 
sus actividades. Algunos ectotermos, 
como los lagan os tlel desierto, ex plot an 
los cambios de la radiacion solar a lo 
largo tlel tlia para mantencr su tempera¬ 
tura corporal relativamente constante 
(Higura 33-16). Por la mariana temprano, 
salen de sus madrigueras v toman el sol 
con el cuerpo aplastatlo contra cl suelo 
para absorber una mayor cantitlatl de 
calor. A metlitla que el tlia se va hacien- 
tlo mas caluroso, pasan a siluarse cle cara 
al sol, para reducir asi el area corporal 
ex pu esta, y leva man el cuerpo para ais- 
larse del suelo caliente. Hn las horas mas 
calurosas tlel dia, los lagan os pueden vol- 
ver a sus mad rigu eras. Mas tartle, salen 
para romar nuevamente el sol, cuando 
este esta bajo y la icmperarura tlel a ire 
descientle. 

F.stos pal rones de conducta ayutlan a 
manlener una temperatura corporal re- 
lari va menie constante entre 36° y 
39 °C, mienrras que la temperatura del 
a ire oscila entre 29° y 44 °C. Algunos 
lagartos pueden tolerar mediotlias muy 
calurosos sin protegerse. La iguana del 
desierto del sudoeste de los Estados 
tInitios prefiere una temperatura cor- 
poral de 42 °C cuanro esta en plena acti- 
vidatl y puede tolerar subidas hasta los 
47 °C, una temperatura que es lelal para 
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Figura 33-16 




Forma en que un lagarto del desierto regula su 
temperatura corporal mediante el 
comportamiento. Por la manana el animal 
absorbe el calor del sol a traves de su cabeza, 
mientras mantiene el resto del cuerpo protegido 
del aire fresco de la manana. Mas tarde saldra 
del todo para tomar el sol. Al mediodfa, cuando 
la temperatura de su cuerpo es alta, busca la 
sombra para protegerse del calor. Cuando la 
temperatura del aire baja al atardecer, 
abandona la sombra y descansa paralelo a los 



totlas las aves, los mamiferos y la mayo- 
ha de los demSs reptiles. 1*1 lermino 
«sangre hia» claramente no tlebe apli- 
carse a estos animales. 

Ajustes melab6licos 

Induso sin la ayuda de ltxs ajusles del 
compoilamienro que aeabamos de tles- 
cribir, la may on a de los ectotermos pue- 
den ajustar sus rilmos mefabolicos a la 
temperatura reiname, de tal manera que 
hi i mens id ad del melabolismo perm a- 
nezca praericamente constante. Esto reci- 
be cl nombre de compensation de la 
temperatura y ello implica complcjos 
ajustes bioquimicos y celulares. Hstos 
ajustes permiten a un pez o a una sala- 
manclra, por ejemplo, tener el mismo 
nivel de actividad lanto en ambientes 
fries como calurosos. As), mientras los 
endotermos alcanzan la homeostasis 
metabolic a regulando su temperatura cor¬ 
poral, los ectotermos logran casi lo 
mismo regulando di recta mente su mela¬ 
bolismo. Esto tambien es una forma de 
homeostasis. 

Regulacion de la 

TEMPERATURA EN LOS 
ANIMATES ENDOTERMOS 

La mayor parte de los mamiferos tienen 
una temperatura corporal entre 36 y 
38 °C, algo mas baja que la de las aves. 


que oscilan entre 40 y 42 C C Esias tem- 
peraturas constantes sc manlienen me¬ 
dia me un delicado equilibrio entre la pro¬ 
duce] on y la perdida de calor. y esle es 
un asunto ciertamente complicado. dado 
que estos animales constantemente aller- 
nan periodos de descanso con explosio- 
nes de actividad. 

Hi calor esla producido por el mela¬ 
bolismo del animal, que incluye la oxi¬ 
dation de los alimemos, el melabolismo 
celular basal y la coni race ion muscular. 
Los endotermos deben comer mas que 
los ectotermos del mismo lama ho, ya que 
la mayor parte de la ingestion diaria de 
catenas es necesaria, en los endotermos, 
para producir calor, sob re todo con una 
temperatura ambienlal fria. El calor se 
pierde por radiacion. conduction y con¬ 
vection (movimiento del aire). a un 
ambience mas fiio. y por evaporation del 
agua (Figura 33-17). Un ave o un mami- 
fero pueden conlrolar ambos procesos 
de production y perdida tie calor tlentro 
de unos lunites baslante amplios. Si el 
animal se enl’ria demasiado, puetle 
aumentar su production de calor con una 
mayor actividad muscular (mediante ti 
ejercicio o tiritando), y disminuyendo la 
perdida tie calor con un mejor aisla- 
miento. Si el animal se calienta en exce- 
so, puetle disminuir la production tie 
calor y aumentar su perdida. Hxaminare- 
mos estos procesos con los siguientes 
ejemplos. 


Adaptaciones a los ambientes 
calientes 

A pesar tie las duras condiciones tie los 
desierlos (calor intense) durante el dia, 
frto durante la noche, v escasez de agua 
y tie lugares donde cobijarse), muchos 
lipos de ani males viven con exiro en 
ellos. Los mamiferos deserticolas de 
nienor lamaho son, funtlamentalmente. 
fosores (estan bien dotatlos para exca- 
var galenas) o nocturnos, es tlecir, son 
aclivos durante la noche. Las tempera- 
turas mas bajas y la mayor liumetlatl tie 
las galenas ayudan a reducer la perdida 
de agua por evaporation. Como se ha 
explicado antes (p. 638), algunos mami¬ 
feros del desierto. como las ratas cangti¬ 
ro o las artlillas tie tierra tie los desierlos 
americanos, pueden. si lo precisan, obte- 
ner loda el agua que necesitan a partir 
tie sus secos alimentos, sin llegar a beber 
jamas. Tales animates producen una 
orina muy conceniratla y hcces practi- 
camente secas. 

Ob via mente los gran ties ungulados 
(mamiferos rumiantes dotatlos de pezu 
nas) de los desierlos no pueden escapar 
a I calor excavantlo galenas. Animales 
como los came 11 os y los antilopes (gace- 
las, oryx y eland fantilope taurotrago]) 
poseen una serie tie adaptaciones para 
enfrentarse con la deshidratacion. Las del 
eland se muesrran en la Figura 33-18. Los 
mecanismos para controlar la perdida tie 
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Figura 33-17 

Intercambio de calor enlre un animal y su ambiente durante un dfa caluroso. Las flechas 
azules indican las fuentes de ganancia neta de temperatura por el animal (todas ellas de 
radiacibn); las flechas negras indican las vias de perdida neta de calor (enfriamiento 
evaporativo, conduccibn al suelo, radiacion de onda larga a la atmosfera, y conveccion forzada 
por el aire). Si la temperatura del aire y la del suelo son mas elevadas que la del animal las 
flechas de la conveccion forzada, conduccion y radiacion desde el espacio deben invertirse. 
Entonces el animal sblo puede perder calor por medio del enfriamiento evaporativo. 


agua y evita r cl sobrecalentamiento estan 
mtimamcnte ligados. El lustroso color 
pAlido (It* la pie! rcfleja la luz incidente 
del sol, y la misnia piel es un excelente 
aislante que actiia manteniendo el calor 
fuera del cuerpo. HI calor se pierde por 
conveccion y por conduccion on las par¬ 
tes inferiores del animal, en donde el 
pelaje es inuy fino. El tejido atlifK>so. una 
reserva alimemaria esencial, se acumula 
en una joroba dorsal en vez de distri- 
buirse uniformemente bajo la piel. donde 
podria impedir la perdida de calor por 
radiacion. El eland evita la perdida de 
agua por evaporation, el unico medio 
que iiene el animal para enfriarse cuan- 
do la temperatura ambiental es mas alia 
que la del cuerpo, permitiendo que su 
temperatura corporal disminuya durante 
la fria ntxhe v que despues aumente len- 
ramente durante el dia, a medida que cl 
cuerpo almacena el calor. Solo cuando la 
temperatura corporal alcanza los 41 °C. 
el eland debe evitar un mayor aumento, 
mediante un enfrianiicnto por evapo 
racion. sudantlo y jadeando. El agua 
tambien se conserva por medio de la pro¬ 
duction de una orina muy concentrada 
y unas heces secas. Todas estas adapta- 
ciones tambien estan desaiTolladas en un 
grado similar o ineluso mayor, en los 
camel los, los mejor adaptados tie lodos 
los grarules mamileros del tlesierto. 


Evita el sol del mediodia 


La temperatura corporal 
variable reduce la perdida 
de agua 


Capa 

aislante 

El color 
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Figura 33-18 

Adaptaciones fisiolbgicas y del comportamiento del eland comun para mantener el 
equilibrio tbrmico en la cblida y arida sabana de Africa Central. 


Adaptaciones a los amhientes 
frios 

En los amhientes frios. los mamiferos uti- 
lizan dos mecanismos principales para 
mantener la homeotermia: ( I ) disml- 
nucion de la conductlvklad. es decir, 
disminucion tie la perdida tie calor 
aumeniando la electividad del aisla- 
miento; y (2) aumento de la produc¬ 
tion calorica 

Es bien conocitlo el excelente aisla- 
miento termico que ofrece el grueso 
pelaje tie los mamiferos aiticos. En todos 
los mamiferos qtie viven en regiones Ihlis 
tie la Tierra, el grosor del pelaje aumen- 
ta en mvierno, a veces lvasta en un 50%. 
La gruesa borra constituye la capa ais¬ 
lante principal, mientras (jue los pelos 
largos y mas visibles protegen frente al 
desgasie y ofrecen una coloraci6n pro- 
lectora. No obstante, y en contra tit* lo 
que ocurre en el tronco del cuerpo. que 
esta liien aislado, las extremidades (patas. 
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cola, nariz y oitlos) dc los animales arti- 
cos no pueden estar tan bien aislatlas y 
(|ucdan cxpueslas a enfriamientos rapi- 
dos. Para evitar que estas partes sc con- 
viertan cn las p rind pales vias de pertli- 
da de calor, sc les pel mite enfriarse a 
tempe rat Liras bajas. a voces proximas al 
[Hinto dc congelacion. A medida c|iic la 
sangre caliente arterial fluye dentro dc 
una pata, por ejemplo. el calor pasa 
dircctamcnte dc la arteria a la vena y cs 
devuelto a la masa corporal (Figtira 33- 
19). Estc mecanismo evita la perdida del 
valioso calor corporal a traves dc las 
regiones d {stales tie la pata, mill ai.sladas. 
Como consecu end a dc este sis tem a tie 
intcrcambio calorico perifcrico las 
patas y pics deben operar con tempera- 
turas bajas. Lis tempera!liras dc los pies 
del zorro artico y del caribu cstan nuiy 
poco por cncima del punto de congela¬ 
tion; dc hecho, puedc ser incluso infe¬ 
rior a 0 °C en las pezuhas v en los coji- 
nctes plantares. Para mantener flexible y 
movil d pie a temperaturas tan bajas, la 
grasa en las extremidades tienc un punto 
de congelacion muy bajo, hasta 30 °C 
mas bajo que el de la grasa corporal nor¬ 
mal. 

Fn condiclones de trio inrenso, todos 
los mamiferos pueden producir mas 
calor aunientando la actividad mus¬ 
cular, bien por medio del ejoreicio o por 
cl aero de liritar. Todos estamos familia- 
rizados con la efectividad de am has aeti- 
vidades. I’na persona puede aumenlar 
su product ion de calor mas de 18 veces 
con una tiritona violenla. cuando esta 
expuesta a un frio maxi mo. Otra fuente 
dc calor es el aumento de la oxidation 
tie los alimentos, especialmenre las 
rcservas tie grasa partla. Fsre mecanis¬ 
mo se denomina termogenesis no tiri- 
tante. 

Los pequenos mamiferos, como los 
lemming, las ratas v los ratones, se 
enfrentan a I problema cle un ambiente 
trio de una manera bien distinta. Fstos 
pequenos animales no siempre estan 
bien aislatlos como los grantles manuic- 
ros. port (lie el grosor del pelajc csta limi- 
tacit) por la nccesidatl tie mantener la 
movilidad. Por csta razon. estos anima- 
lcs ban cxplotado con cxito las cxcticn- 
ics propicdatles aislantcs tie la nieve, y 
viven bajo ella en pequenas galenas 
excavadns en el suelo del basque. dontle 
ademas lambien encuentran su alimcn- 
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Figura 33-19 

Intercambio calbrico perifcrico (de 
contracorrientes) en la pata del lobo Artico. 
El diagrama superior muestra como se 
enfrian las extremidades cuando el animal 
se expone a las bajas temperaturas 
ambientales. El esquema inferior muestra 
un fragmento de una arteria y una vena de 
la pata anterior, en donde se puede ver la 
forma en que se intercambia calor entre la 
sangre arterial, que se dirige hacia el pie, y 
la sangre venosa. que retorna hacia el 
cuerpo. De esta forma se consigue evitar la 
perdida de calor corporal. 

to. Fn cste ambiente subniveo, hi tem¬ 
pt* ratura rara vez baja de los ~3 °C. aun- 
que la temperatura del airc puetla scr dc 
-SO °C. FI aislamicnio dc la nieve ilismi- 
nuyc la contluctiviclacl rermica de los 
petjuenos mamiferos. dc la mi.sma lorma 


que cl pelaje lo hace cn los grantles 
mamiferos. FI vivir por debajo de la 
nieve es rcalmenlc una manera dc evi¬ 
tar cl frio. 

Hipotermia adaptaitva 

EN AVES Y MAMIFEROS 

La endotermia es cnergeticamentc cara. 
Micntras <iuc un cclotermo puede sobre- 
vivir durante semanas en un ambiente 
frio sin comer, un endotermo debt* toner 
siempre rcservas cncrgcticas para com 
pensar su alta rasa metabolica. Fl pro- 
blema es cspecialmentc agudo para las 
a vos y mamiferos tie tarn a no pe(|ueno, 
ya que tlebido a su intense) meialx>lismo, 
deben consumir catla tlia una cantitlad 
tie alimentos equivalente a su propio 
peso para potter mantener su homeoter- 
mia (el consume) de alimentos por las 
aves se trata en la p. 38-i, y el de los 
mamiferos en la p. 613). No sorprentle 
entonces el que algunas aves y mamile* 
ros pequenos hayan desarrollado bahitos 
para abantlonar la bomeotermia durante 
periotlos que van tlcstle algunas boras 
hasta varies meses y disminuyan su tem¬ 
pera tura corporal hasta igualarla o situar- 
la justo por cncima de la temperatura del 
a ire que les rotlea. 

Algunos mamiferos muy petjuenos. 
como los murcielagos. mantienen una 
temperatura corporal alra cuando estan 
activos, pero la bajan mucho cuando 
estan inactivos o tlormidos. Fsto recibe 
el nombre tie Ietargo diario una hipo- 
termia adapiativa <jue proporciona un 
enorme ahorro tie energia a los peque- 
nos endotermos tjue, con una tempera- 
tura corporal normal, nunca estan mas 
tie unas pexus boras sin bambre. Los coli- 
brles lambien pueden bajar su tempera¬ 
tura corporal durante la noebe. cuando 
tienen pocos alimentos disponibles (Figu¬ 
ra 33-20). 

Muchos mamiferos tie jxqueno y 
metliano lamano, dc 1 regiones nortenas 
templatlas, solucionan el problema de la 
escasez de alimenio y las bajas tempera¬ 
turas del invierno entrando en un estado 
de sopor, prolongado y controlatlo: la 
liibernacion. Los autenticexs hihernado- 
res, como las ardillas tie tierra. los rato¬ 
nes saltaclores, las marmotas y a fines 
(Figura 33-21), se preparan para la hiber- 
nacion acumulantlo grantles cantidades 
tie grasa corporal. La enirada en hiber- 
















672 


Parce IV Accivitlatl vital 



Figura 33-20 

Letargo diario en los colibries. La temperatura del cuerpo y el consumo de oxigeno son 
elevados cuando los colibries estan activos durante el dia, pero disminuyen hasta 1/20 de 
estos niveles cuando los colibries se aletargan al atardecer. El letargo hace que disminuyan 
notablemente las demandas de energia que se pueden obtener a partir de las limitadas 
reservas de este pajaro. 


nacion c\s gradual. Despues de una serie 
de «ensayos», durante los euales la tem¬ 
peratura corporal disminuye unos pocos 
grados y despues vuelve a la lemperatu- 
ra normal, el animal se enfria hasta a lean- 
zar una diferencia de 1 °C, o me nos, con 
la temperatura ambiental. El metabolis- 
mo disminuye a una fraccion del normal. 
En las ardillas de tierra, por ejemplo, el 
ritmo respiratorio disminuye, respecto al 


normal de 200 inspiraciones por minuto, 
a A 6 5 por minuto, y el ritmo cardiaco 
pasa de 150 a 5 latidos por minuto. 
Durante la fase de reactivation, el animal 
hibernante produce calor, tanto tiritando 
violenlamente cornu por medio de la ter- 
mogenesis no liritante. 

Aigunos mamiferos coino los osos. los 
tejones, los mapaches y las zarigiieyas 
entran en suenos prolongados durante el 


invierno, aunque sin una disminucion 
aparente de su temperatura corporal, lo 
que no puede considerarse como una 
aurentica hibernation. Los osos de los 
bosejues del norte pueden permanecer 
escondidos en su guarida durante varios 
meses. El ritmo cardiaco de un oso j^tiecle 
disminuir de 40 a 10 latidos por minuto. 
pero su temperatura corporal pennant 1 - 
ce normal, y el oso puede despertar si se 
le molesta lo suttciente. Cierto inirepido 
pero inconsciente biologo, uprendio rapi- 
damente con que facilidad se despierta 
un oso «hibernanie» cuando entro en su 
guarida e intenco tomarle la lemperatura 
rectal con un tennometro. 



Figura 33-21 

Marmota Marmota monax (orden 
Rodentia) hibernando en una madriguera 
que se ha puesto al descubierto mientras 
el animal dormia, ajeno a la intrusion. Las 
marmotas inician su hibernacion a finales 
de septiembre, cuando el tiempo es 
todavia bastante caluroso, y pueden 
dormitar durante seis meses. El animal se 
vuelve rigido y muy frio al tacto. La 
respiracion es imperceptible y muy lenta 
(aproximadamente una inspiracion cada 
cinco minutos). Aunque parece muerta, la 
marmota podrfa despertar si la 
temperatura de la madriguera bajase 
peligrosamente. 
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Res u men. 


A lo largo de la vida, la materia v la energia 
pasan a lraves del cuerpo, prcxluciendo per- 
turbat iones del estado fisiologico interno. Lt 
homeostasis, la capacidad del organismo para 
maniener la estahilidad interna a pesar de esas 
perturbaciones. es una caraeteristira tie todos 
los seres vivos. La homeostasis supone la acti- 
vidad coord inada de varios meea nisi nos fisio* 
logicos y bioquimicos. y es jx>sible relacionar 
los principals sucesos de la evolution ani¬ 
mal con el incremento tie la independence 
interna respecto a los cambios (]ue se produ- 
cen en el medio circundanie. tin este capitu- 
lo hemos examinado tlos aspectos de la 
homeostasis: ( I) la capacidad variable de los 
unimales para estabilixar la composition 
osmotica y quimica de la sangre. y (2) la capa¬ 
cidad tie los animales para regular su tempe- 
ratura e independizarse tie los cambios tie 
temperatura del ambiente. 

La mayor parte de los in vertebrae los mari 
nos puetlen depender tie la estahilidad del 
occano con el tjue son osmoticamente con- 
formes. o deben ser capaces de tolerar gran- 
des lluetuaciones de la salinidad ambiental. 
Algunos tie estos uitimos present an una capa- 
titlad limitada tie regulat ion osmotica. esto es, 
un poder limitado para neut ra I tear cambios 
osmoticos internos. a traves del desarrollo de 
organos reguladores esjx't iali/atlos Ttxlos los 
animales que viven en agua dulce son hipei- 
osmdticos con respecto a su medio, y han 
desarrollatlo mecanismos para recujxT.ir sales 
a partir del agua y lx)mlx\ir el exceso de esla 
que penetra osmoticamente en su cucqx). 

‘Itxlos los veitebrados, con la exception tie 
los mixines. pre.se*ntan una excelentc homeos¬ 
tasis osmotica. Los osteittios mari nos mantie- 
nen sus lluitlos corjxjrales marcadamente hipt>s- 


moiicos en relat ion con su medio, bebiendo 
agua marina y tlestilandola fisiologicamente 
Los elasmobranquius (tiburones y alines) han 
adopiatlo una estr.itegia tie casi conformitlatl 
osmotica. reteniendo urea en su sangre. 

Ml rinon es d principal organo para regu¬ 
lar la composit ion quimica y osmotica de la 
sangre. F.n totlos los metazoos, el rinon es una 
modilicacion tie un palrftn comun: una estruc- 
tura tubular tjue forma orina introtluciendo 
una secretion tluitla filtrada tie la sangre o del 
liquklo interstit ial, denim de un lulnilo en el 
que esa secrecion sc modifica select ivamen- 
te para formar orina. Los vertebrados terres- 
tres presenlan rinones particularmenle com- 
plejos, ya c|Ue tleben ser capaces tie regular 
estrechamente el conienitlo tie agua en la san¬ 
gre. cquilihrando sus perdidas y ganancias. La 
unidad cxcrelora basica es la nelrona, com- 
puesta por un glomenilo tlonde se produce 
un ultrafiltratlo tie la sangre, y por un luhulo 
nefriticotlontle la orina en formation es mtxli- 
ficatla sdeclivamente por d epitdio del liibu- 
lo. 1.1 agua. las sales v oiros materiales apro- 
vechables pasan. tras ser reabsorbitlos. a la 
circulat ion peritubular, v ciertos desechos son 
secrctados desde la circulacion a la orina 
Totlos los rnamiferos y algunas aves pueden 
producir una orina mas toncentrada que la 
sangre. por medio tie un sislema tie contra- 
enmente multi pi icador Itxalizado en d asa tie 
I lenle. una especializucion que no poseen los 
veitebrados inferiorcs. 

Li temperatura riene un efccio muy mar- 
catlo sobre el rilmo de las reacciones bioqui- 
micas y, por ello. sobre el meiaholismo y la 
aclividatl de ttxlos las animales. Los animales 
pueden clasilicarse segun sea su tempo rat lira 
corporal variable (poiquilotcrmos) o esiable 


(homeotermos), o por la I'uente del calor cor¬ 
poral. externa (ectotermos) o interna (endo- 
tennos) 

Los ecrotermos se lilx’ran parcialmente tie 
sus limitaciones termicas. bien buscantlo habi¬ 
tat con lemperaturas favorables. por compor- 
tamientos tie termorregulacion. o ajustantlo 
su meiaholismo a la temperatura reinanie 
mediantc alieraciones bioquimicas 

Lis aves y los rnamiferos endotermos se 
diferencian tie los ectotermos en tjue poseen 
una tasa de production tie calor metnbolico 
mas devada y una tasa tie conductividad del 
calor tld cuerpo muclio mas baja. Mantienen 
su temperatura corporal constante equili- 
hnintlo la product ion con la jx*rtlitla tie calor 

las pequehas rnamiferos de habitat calien* 
tes escapan tie las alias temperaturas y retlu- 
cen la |X*rdida tie agua por evaporat ion exca- 
vantlo galenas. Los rnamiferos grander 
emplean diversas esrraregias para onfrentarse 
a la exposition directa al calor, como reflejar 
los r.iyos del sol, almacenar el calor de cuer¬ 
po o enfriarsc mediante la evaporation de 
agua. 

Los animales endotermos de habitat frios 
mantienen su temperatura corporal, tlisminu- 
yentlo la pertlitla de calor con pelajes o plu- 
majes grue.sos, y con enlriainientos periferi- 
cos, asi como mediante el incremento de la 
produccidn tie calor mediante una termoge- 
nesis tirilante <> no tiritante. 

Lt hipotermia adaptativa es una estrategia 
utili/atla por rnamiferos y aves de jxxjueno 
taniaho. para tlisminuir las detnanda.s ener- 
geticas durante periodos tie inactivitlatl (letar- 
go tliario) o periodos tie frio prolongado y 
escasa disponibilidatl tie alimento (hiberna 
cion). 


Cuesti.ona.rio 


I IXiina la homeostasis y explique por 
que la estahilidad tlel fluido corporal 
puetle considerarse como un estado de 
equilibrio Jhuiniico. 

2. Diferencie entre los siguientes pares tie 
terminos: conformitlatl osmotica v 
regulacion osmotica, estenohalino y 

eu ri ha lino; hiperosmolico e 
hijX)sni6tico. 

3. Hxplicjue por que los |X*ces oseos 
marinos, pero no los de agua dulce, 
deben beber agua tlel mar para 
niantener cl equilibrio osmotico 

i La mayoria tie los invertebrados marinos 
son con form istas osmoticos. ;F,n que se 


diferencia la composition tit* su fluido 
corporal con respecto a la tie los 
condrictios Uiburones y rayas), tjue 
tambien cstan casi en equilibrio 
osmotico con su ambiente. 

3. cQue estr.itegia tlcbe emplear la rata 
canguro para sobrevivir en el desierto 
sin beber nada de agua? 

6. ,;q)ue animales poseen glandulas sulinas? 
<Cu;1l es mi funcion? 

7. Fxplique la funcion tie las vacuolas 
pulsaliles hasandosc en la siguiente 
afirmacion Para expulsar una cantidad 
tie liquklo equivalente. en volumen, al 
volumeii tlel propio animal, un 


protozoo tie agua dulce requiere tie i a 
S3 minutos. y otras especies marinas 
necesitan entre 2 y S horas. 

8. <Kn que se diferencian, estructural y 
funcionalmente. un protonefritlio y un 
nefridio vertladero (met a nefridio)? ;Hn 
tjue se parecen? 

9 Describa los estados del desarrollo de 
los rinones tie los amniotas. d*'n <]ue se 
diferencia la sccuencia del tlesarrollo en 
los anfihios y en los peces? 

10. /Iin tjue se parecen, estructural y 
fisiologicamente. el nefridio tie las 
lombritvs tie tierra y la nefrona 
Humana? 
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11. Describa lo que succde en los 
siguientcs estados de la formacion de la 
orina en la nefrona de los mamiferos: 
liltracibn, reabsorcion tubular y 
secrecion tubular 

12. Hxplique como circula el cloniro sodico 
entre las ramas asccndente y 
descendente del asa de Hen le del rinon 
de los mamiferos, y las caracieristicas de 
estos lubulos especialniente 
penneables, que hacen que sc alcancen 
en la inedula renal unas 

concentraciones osmoticas elevadas 


13 Hxplique como control;! la hormona 
antidiuretica (vasopresina) la 
excrecion de agua en el rinon de los 
mamiferos. 

1 *i Defina los siguientes terminos y 

comente sus limitaeioncs (si las hay), 
referidos a las relaciones termicas de los 
animales: poiquilotermia, homeotermia. 
eetotermia, endotermia. 

15. Delienda la frase siguiente: «Tanto los 
eetotermos como los endotermos 
alcanzan homeostasis metabolica en 
ambientes con lemperaturas variables. 


pero a mhos emplean estrategias 
fisiologicas completamente 
dife rentes*. 

16. Los grandes mamiferos viven con exito 
tan to en los desiertos como en el Artico. 
Describa las diferentes adaptaciones 
que utilizan para maniener la 
homeotermia en estos ambientes 

17. Hxplique por que es ventajoso para 
cierias aves y mamiferos pequenos 
abandonar la homeotermia durante 
periodos breves o extensos de ?»us 
vidas. 
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El elescubrimiento de William Harvey 

Durante tochi la vitla tie im hombre, su cora/on esra 
linccsiintemente bombeantlo sang re por las artcrias, l os 
ipilares y las venas: a ra/.on tic 5 liiros por minuto 
Lproximadamente: liasta que llcga el momenio tic la muerle, a 
hna eclacl normal, sc ha contraido alrcdctlor dc 2500 millones 
liieveccs, y ha hombcado una.s 300 000 tonelaclas dc sangre. 

| Cuando el corazon dcja dc latir. la vitla tambicn se acaba. 

La gran importancia del corazon y dc slis contraccioncs 
ira la vitla del hombre es bicn conocitla tlcstlc la 
iniiguedatl, probablcmcntc desdc que el hombre existe. No 
ne, la circulation tie la sangre, d heeho de t|iie el 
bom bee la sangre hacia la circulacion arterial y tjue sc 
:ca su retorno a traves dc las venas, solo sc sabe tlestle 
hate linos pocos centenares dc a nos. La primera descripcion 
•da del flujo sanguineo la realizo cl medico ingles William 
I Harvey, que recibio fueites criiicas cuando lo publico en 1628. 
Arios siglos antes, el anatomista griego Galeno habia tliclio 
jbed aire entraba en el corazon a traves tie la traquea y que 
i sangre podia pasar de un ventriculo al oiro por linos «poros» 




Fluidos internos, 

Inmunidad, circulation, 
e intercambio gaseoso 


siluados en el labique interventricular. Tambicn ereia que la 
sangre recoma destle el corazon todos los vusos y luego 
retornaba por el mismo camino, es decir, se producia un llujo 
y un rellujo. Aim cuando no habia casi natla cle cierlo en esta 
idea, se mantuvo obstinadamente hast a la publication de 
Harvey. Las conclusiones de Harvey estaban basaclas en 
solitlas pruebas experinicnlales. Ulilizo diverse>s animales para 
sus expcrimenlos y fuc criticado por los espccialislas en 
anatomia humana. quo tlccian que solo el los conodan la 
anatomia dc los vcricbrados, y no Ionian conocimiento tic la 
circulation sanguinea. Hacicrido ligatluras en las aficrias. 
Harvey observe) que la region entre cl corazon v la ligatlura se 
hinchaha. Si la ligatlura la rcalizaba en las venas, la hinchaz.on 
se producia mas alia tie la ligatlura. Cuando cortaba los vasos. 
la sangre saiia tie las artcrias por el extreme) tied corte mas 
proximo al corazon, y con las venas sucetlia lo conlrarlo. Por 
medio tie esios expcrimenlos Harvey descubrio ci esquema 
correcte) de la circulation de la sangre, aunque no putlo ver 
los capilares que conectan los flujos arterial v venoso. ■ 
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Figura 34-1 

Compartimentos liquidos del cuerpo. A Todas la celulas corporales pueden representarse como un unlco y gran compartimento liquido que 
esta totalmente rodeado y protegido por el liquido extracelular (medio interno). Este liquido esta constituido por el plasma y por el liquido 
intersticial. Todos los intercambios con el medio externo se producen a travds del plasma. B, Composicion electrolitica de los liquidos 
extracelular e intracelular. Se representa, a igual escala, la concentracion total de cada uno de los principales constituyentes. En cada 
compartimento liquido hay igual cantidad de aniones (iones con carga negativa) y de cationes (iones con carga positiva). Como se puede 
ver. el sodio y el cloro son los electrolitos mas abundantes en el plasma y esten casi totalmente ausentes (presentan concentraciones muy 
bajas) en el liquido intracelular, y la concentracidn de proteinas es mucho m^s alta en el interior de las celulas. 


Ix>s organ ismos unicduhires viven en con¬ 
tain > ilirecto con su medio. Obtienen los 
nutrienles y el oxigcno. y expnLsun los resi- 
duos, dircaamenle a traces de su su peril- 
cie cel u la r. Hstos organism os son tan 
pcquciios t[ue no necesiran sislemas espe- 
ciales de transporte. ya que les bastan las 
corrientes que se producen en su cito- 
plasma. Incluso algunas formas pluricelu- 
lares primitivas, como las esponjas. los cni- 
darios y los platelmintos, lienen una 
organi/acion interna tan simple y unas 
demandas melabolicas tan bajas que no 
precisan de un sistema circulatorio. La 
mayoria de los organ ismos pi u rice lu la res 
avan/ados, por su lamano. actividad y 
complejidad. necesitan de un sistema cir- 
culatorio especktlizado para transportar los 
nutrienles y los gases respiratorios. desde 
y liasta todos los tejidos de su cuerpo. 
Ademas de cithrir estas necesidades de 
transporte primario. los sistemas circula- 
torios luin asumido otras funciones adi- 
cionales; transpoilan las hormonas hasta 
a lean/a r las organos diana donde. junto 
al sistema nervioso. conrrolaran las fun¬ 
ciones del oiganismo. HI agua, los iones v 
otros muchos componentes de los Iiqui- 
dos corporales, se ilisiribuyen e iniercam- 
bian entre diferentes organos y tejidos. La 
respuesta eficaz frenie a las enfermecLides 
y las heridas se acelera enormemente 


cuando se posee un sistema circulatorio 
eficaz. La liomeorermia de las aves y los 
mamiferos ilcpcntle funihimentalmente de 
la circulacion sanguinea. gnicias a la dial 
pueden eonservar o disipar el calor, segun 
sea necesario para manlener una tempe- 
r.itura corporal lonstante. 

Medio interno fluido 

I I fluido corporal lie un organismo unice- 
lular es su ciloplasma celular. un liquido 
gelatinoso en el que se encuentran flotan- 
do los diferentes sislemas de membranas y 
organulos celulares. Iai los animales phiri 
celulares. las lluidos corporales son de dus 
lijxis principales. los iiUracclulares y los 
cxtracelularcs. FI lluido intracelular (lain- 
hien denoniinado liquido intracelular) se 
encuentra en el interior de todas las celu 
las del cuerpo. LI fluido (o liquido) extra¬ 
celular rodea externa men te a las celulas 
(Figura 3 h- 1A). l)e esta forma, las celulas, 
el lugar ultimo en el que si* producen todas 
las actividadcs metabolicas, esian surnergi 
das en un medio liquido propio, el lluido 
extracelular, (jue amortigua los cumbios fisi- 
cos y quimicos, en ocasiones graves, cjiie 
se producen fuera del cuerpo. La impor- 
tancia del Ikjuido extracelular fue original- 
mente puesta de relieve por el grin ftsio- 
logo trances Claude Bernard (Figura 3 t-2). 



Figura 34-2 

El francos Claude Bernard (1813-1878). 
uno de los fisiologos de mayor prestigio 
en el Siglo xix. Bernard creyo en la 
constancia del milieu interieur (medio 
interno), que es el liquido extracelular 
que baha las celulas Senalo que a traves 
de este milieu interieur se produce el 
intercambio de alimentos, desechos y 
gases, y los mensajeros quimicos se 
distribuyen por el cuerpo. En uno de sus 
escrilos deefa: «Los organismos vivos en 
realidad no viven en el medio externo 
(aire o agua exterior) sino en su propio 
milieu interieur liquido que baha sus 
elementos tisulares.» 

Tornado de J. F. Fulton & L. G Wilson. Selected 
Readings in the History of Physiology. 1966. Por 
cortesia de Charles C. Thomas. Publisher. 
Springfield. Illinois 
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Figura 34-3 

Elementos formes de la sangre humana. Los gldbulos rojos, en los que se encuentra la hemoglobins, carecen de nucleo en el hombre y en 
otros mamiferos, pero en los dem^s vertebrados son siempre nucleados. Los dlferenles leucocilos constituyen un sistema de celulas 
moviles para la proteccion del cuerpo. Las plaquetas intervienen en la coagulacion de la sangre. 


Hn los aniinak-s que ticncn sistemas circu- 
latorios cerratlos (vertebrados. audit los y 
utros pocos grupos tic invcrtchrados: 
p. 3k>) d liquitlo extracelular sc pucdc sul> 
di\idir en plasma sangumeo y liquklo 
inlcrsticial (intcrcclular) (Figura 3-1-1 A). 
El plasma csta contenido dcntro tit* los 
vasos sanguineos. mientras que cl liquklo 
inlcrsticial. o lluitlo tisular, como lamhicn 
st* lc dcnomina, ocupa cl cspacio inme- 
diato alrcdcdor tic las cclulas. Los nutricn- 
les y gases que pasan emre cl plasma san- 
guinco v las cclulas ban tic alravcsar csta 
esuvt ha Ixinvru tic Huidos. l ; .l liquklo inters¬ 
titial csta forma ndose constantemente a 
partirclcl plasma, por liliiadon a traves de 
las paretics tic los capita res. 

COMPOSITION DE EOS FLlllDOS 
CORPORAI.ES 

Kstos Kquidos (plasma, interstitial e intra- 
cdular) tlificrcn entre si por la composi¬ 
tion tie sus solulos, pero lotlos cllos tic- 
nen una caractcristica conuin: cstan 
fnnnados principalmentc por agua. Ijos ani- 
malt's, a pesar tic su aspccto solido, no son 
mas que agua en un 70- 4 XI%. Por cjcmplo, 
end hombre aproximadamenre un 70% 
tie su peso es agua. LX* este poncentajc. tin 
s()%es agua celular, un 13% liquklo inters¬ 
titial y d rest ante corrcspontlc a l plas¬ 
ma sangumeo A [raves del plasma se pro¬ 
duce d intercambio entre his cclulas del 
cuerpo y cl muntlo exterior. Fstc inlcr- 
tambio de gases, nutrientes y tlesechos sc 
auliza en biganos especial izados (linones. 
pultnones, brant|uias, lubo digestivo) y a 
haves tic la picl < Figura 3 i 1 A). 


Los Huidos corporalcs lienen tlisuei- 
las muchas sustancias, tanto organicas 
como inorganicas. Fntrc ell as. los elec- 
trolitos inorganicos y las proreinas son las 
mas impoitantcs. Los iones sodio, cloro 
y bicarbonalo son los electrblitos extra- 
celulares mas importantes. mientras que 
los iones |x>lasio magnesio y fosfato 
junto con las prolei lias, son los princi 
pales electrblitos imracelulares (Figura 
3 i- Hi). Fstas diferencias son muy impor- 
tantes y gracias a ellas se manticne un 
llujo continuo de sustancias entre cl inte¬ 
rior v cl exterior tie las celulas Los dos 
tipos de tluido extracelular. plasma y 
liquitlo interstitial, ticncn una composi¬ 
tion parccitla, si bicn cl plasma cs mas 
rico en proteinas que, por su tamario. no 
puetlen atravesar los capilares para pasar 
al liquklo interstitial. 

COMPOSICION DE 
IA SANGRE 

Fntrc los in vertebrados que carecen de 
sistema circulatorio (como los plarel- 
mintos t) los cnidarios) no se puetle dife- 
renciar una «sangre>» como tal. Fstos ani- 
males poseen un liquido tisular, daro \ 
de aspccto acuoso. en el que hay algu- 
nas celulas lagocilarias, imas pocas pro- 
tcinas y una mezcla de sales parecida a 
la del agua del mar. Li «sangre» de otros 
invertebratlos algo mas evolucionatlos. 
los que poseen sislcmas circulatorios 
abiertos. cs mas compleja v a menudo 
sc dcnomina hemolinfa (G fuiimo . 
sangre + L. fympfoa. agua). Fn los in ver¬ 
tebrados que poseen sistemas circulalo- 


rios cerratlos, ya sc puede apreciar una 
separation neta entre la sangre que cir 
cula por los vasos sanguineos y el liqui 
do tisular (o intersticial) que rodea 
tlichos vasos. 

Hn los vertebrados la sangre cs un toji- 
do liquitlo y complcjo. constituido por 
plasma y por los denominados clemen- 
los formes, principalmentc globulos rojos 
(lambien llamados eritrocilos <> corpus- 
culos sanguineos), cjue cstan suspendi- 
dos en cl plasma. Mediante centrifuga¬ 
tion puetlen separarsc los globulos rojos 
v los tlcmas elementos formes del liqui- 
do sangumeo. putliendose entonces 
observar <|ue la sangre csta compuesta 
por un 55% tie plasma v un 15% de dc- 
mentos lormes. aproximadamente. 

La tt imposit ion tie la sangre tie Ion 
mamiferos es la siguiente: 

Plasma 

1. Agua 90%. 

2. Solicit>s disueltos, rales como protei¬ 
nas plasmaticas (albumina, globuli- 
nas, fibrinogeno). glucosa. aminoaci- 
dos. elect rblitos. cl i versas en/.imas, 
antic uerpos, hormonas. tlesechos 
meiabolitos. y pcquehisimas cami- 
dades de orras sustancias. tanto orga¬ 
nicas como inorganicas. 

3- Gases disueltos. principalmentc oxi 
geno. tlioxido tie carbono v nitro- 
geno. 

Mementos formes (Figura 3u3) 

1. Globulos rojos (eritroeitos). que con- 
tienen la hemoglobina encargada del 
transporte del oxigeno y del tlioxido 
de carbono. 
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2. Glohulos blancos (leucocitos), que 
a ecu an como fagocitos y cel u las de¬ 
fense >ras. 

3. Fragmentos celulares (plaquetas de 
los mamiferos) o celulas (trombocitos 
de los demas vertehrados) que actuan 
en la coaguladon de la sangre. 

I-as protein as plasma! icas son un grupo 
de proteinas. de pequeno y gran lama no, 
que realizan numerosas fund ones. Los 
principals tipos de proteinas son: (1) 
albuminas, el tipo mas abundanle, que 
consrituyen el 60% del total, y c]ue con- 
tribuyen a manlener el equilibrio osmoti- 
co emre el plasma v las celulas del cuer- 
po: (2) globulinas (34% del total), un 
grupo de diferenles proteinas de elevado 
peso molecular, entre las que se encuen- 
tran las inmunoglobulinas y diferentes pro¬ 
teinas con nucleo metalico; y (3) fibri- 
nogeno, una proteina de gran tamano 
con un importante pa pel en la coagula¬ 
don de la sangre. FI suero sanguineo es 
la parte del plasma en la que se encuen- 
tran las proteinas responsables de la for- 
macion de coagulos (ver mas aba jo). 

Los glohulos rojos, o eritrocitos, se 
encuentran en la sangre en cantidades 
enormes, aproximadamente 3,4 millo- 
nes/mm 3 de la sangre del varon adulto y 
4,8 mi Hones/nun 3 en las mujeres. Fn los 
mamiferos y las aves, los glohulos rojos se 
forman ininterrumpidamente, a paitir de 
unos grandes eritrohlastos nucleados c|ue 
se localizan en la medula osea roja (en 
otros vertehrados los glohulos rojexs se pro¬ 
duce n principalmenle en los rinones y en 
el bazo). Durante la formacion de los eri- 
trocitos se sintetiza la hemoglobina y las 
celulas se dividen varias veces. Fn los 
mamiferos. el nucleo se contrae durante 
la eritrogenesis hasta quedar reducido a 
un pequeno residue) ejae, en un momen- 
to dado, termina desapareciendo. Otras 
muchas caracteristicas de una celula tipi- 
ca tambien se pierden: ribosomas, mito- 
condrias y la mayor parte de los sistema s 
enzimaticos. Lo que queda es un disco 
biconcavo. formado por una membrana a 
modo de bolsa en cuyo interior hay apro¬ 
ximadamente 280 millones de moleculas 
del pigmento sanguineo de transporte, la 
hemoglobina. Aproximadamente un 33% 
del peso de un eritrocito es hemoglobina. 
La forma biconeava (Figura 34-3) es una 
in novae ion propia de los mamiferos. que 
proporciona una mayor superficie para la 


difusion de los gases que la que se con- 
sigue con una forma plana o esferica. Los 
rescantes vertehrados poseen eritrocitos 
nucleados cjue. por regia general, tienen 
una forma elipsoidal (Figura 34-4). 

Los eritrocitos tienen una vida media 
de aproximadamente cuatro meses. Du¬ 
rante esc ciempo recorren unos 1000 km 
pasando repetidas veces por los capila- 
res, (]ue en ocasiones son tan delgados 
que los eritrocitos ban de doblarse para 
poder recorrerlos. Por ultimo, se frag- 
mentan y son rapidamente cleglutidos por 
unas grandes cel Lilas carroneras 11a mad as 
macrofagos, que se encuentran en el 
higado, la medtila osea roja y el bazo. FI 
hierro de la hemoglobina se recupera y 
pLiede ser reutilizado; el resto del pig¬ 
mento se convierte en bilirnibina. un 
pigmento biliar. Se estima que cacla 
segLindo se prodticen Linos diez millones 
de eritrocitos y se destruyen otros tantos 
en el interior del cuerpo humano. 

Los glohulos blancos, o leucocitos. 
forman Lin sistema celular movil para la 
proteccion del cuerpo. Kn la sangre de 
los adultos hay tan solo unos 7300/mm 3 , 
es dedr, aproximadamente Lin leucocito 
por cacla 700 eritrocitos. Hay varies tipos 
de leucocitos: granulocitos (subclividi- 
dos en neutrofilos. basofilos y eosi- 
nofilos) y agranulocitos, entre los que 
se encuentran los linfocitos y los mono- 
citos (Figura 34-3). Hi papel de los leu- 
cod tos en la defensa del cuerpo se dis- 
cutira posteriormente. 



A 


Hemostasis: prevencion de 

IA PERDIDA DE SANGRE 

Los animales necesitan tener metodos para 
evitar la perdida rapida de slis fluidos cor¬ 
pora ies eras una herida. Ya que la sangre 
flu ye y se encuentra siempre ha jo una 
considerable presion hidrostatica, es muy 
vulnerable a perdidas por hemorragia. 

Cuando se dana Lin vaso, la muscula- 
tura lisa de sus paredes se contrae, redu- 
ciendo sli luz. y en algunos casos la con- 
tracdon es tan fuerte cpie el flujo 
sanguineo se detiene por complete). Este 
primitive, pero muy eficaz. mecanismo es 
cm plea do tanto por los in vertehrados 
como por los veitebrados. Ademas de este 
sistema contra la perdida de sangre, todos 
los veitebrados, asi como algunos inver- 
tebrados de gran tamano y muy activos, 
con alta presion sanguinea, poseen ele- 
mentos cekilares y proteinas especiales en 
la sangre cjue son capuces de formar tapo 
nes, o coagLilos, en el lugar de la herida. 

Fn los vertehrados, la coagulacion 
sanguinea es el principal mecanismo de 
defensa hemostatica. Los coagLilos san- 
ginneos se forman como una red fibrosa 
a partir de una proteina plasmatica, el 
Jfibrinogeno. La transformation del fibri- 
nogeno en una malla de fibrina (Figura 
34-3). en la qtie quedan retenidas las ce- 
Ili las sanguineas, formandose asi un coa- 
gulo gelatinoso. esta caializada por la 
enzima trombina. cjue se encuentra nor- 
malmente en la sangre en forma inactiva, 



Figura 34-4 

Eritrocitos de mamiferos y anfibios. A, Los eritrocitos de un jerbo son discos biconcavos 
que contienen hemoglobina y estan rodeados por un resistente estroma. B, Los eritrocitos 
de una rana son discos convexos, cada uno con su propio nucleo, que en esta micrografia 
electronica de barrido puede apreciarse como una prominencia en el centro de cada celula. 
(ALimentos de los eritrocitos de mamifero, x 6300; eritrocitos de rana, x 2400). 
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Figura 34-5 

Eritrocitos humanos atrapados en un 
coagulo de fibrina. La coagulacion se inicia 
tras un daho en un tejido, y al desintegrarse 
las plaquetas de la sangre, lo que hace que 
se desencadene una compleja serie de 
reacciones intravasculares que terminan 
con la transformacion de una protefna 
plasmatica, el fibrinogeno, en unos 
polimeros grandes, resistentes e insolubles 
de fibrina. Esta fibrina y los eritrocitos que 
quedan retenidos en ella, forman los 
coagulos sanguineos que detienen la 
hemorragia. Probablemente pordebajo de 
la malla de fibrina, que se aprecia en el 
centro, hay un grupo de plaquetas. 

como protrombina. que ha de activate 
para que se produzca la coagulacion. 

Las plaquetas de la sangre (Figura 34-3) 
desem penan un papel muy importante en 
totlo este proceso. Las plaquetas se origi- 
nan en la medula osea roja a partir de 
unas grandes celulas de las que pericV 
dicamente se van desprendiendo peque- 
nas porciones de ciioplasma; es decir, las 
plaquetas son fragmentos celula res. En 
eada milimetro ciibico de sangre hay entre 
150 000 y 300 000 plaquetas. Cuando la 
pared interna de un vaso, normaItnente 
lisa, se altera, bien sea por una rotura o 
por el tleposito de lipidos o de colesterol, 
las plaquetas se adhieren rapidamente a 
la superficie del vaso en ese punto v Jibe- 
ran rromboplasiina y oiros factores coa- 
gulantes. Estos factores. junto con los que 
proceden del tejido daiYado y con iones 
de calcio, inician la transformacion de la 
protrombina en trombina. Los disiintos 
pasos de la formation de la fibrina estan 
resumidos en la Figura 34-6. 

La secuencia caLalilica de clicho esque- 
ma es sumamente compleja. e implica la 
actuacion de una serie de factores pro- 
teicos plasmaticos, cada uno de los cua- 
les pennanece inactive) liasta que es acti- 


Las ptaquetas se 
reunen en la herida 


Pared danada de 
un vaso sangufneo 



Endotelio 


7 

Factores de 
las plaquetas 


•v/ 

Factores de 
' coagulacion 


V 

Factores 

tisulares 


Factores de 
coagulacion 



Tromboplastina de 


Tromboplastina 

las plaquetas 


del tejido 


\ 


Activador de la 
protrombina 


Protrombina [ 




TROMBINA 


Fibrinogeno L 


C> 


FIBRINA 


Figura 34-6 

Fases de la formacibn de la fibrina. 


vado por el factor anterior de la secuen¬ 
cia. Totlas estas reacciones se producen 
en «cascada», de forma que cada sustan- 
cia obtenida provoca un gran incremen- 
to en la production de la siguiente. Se 
ban dcscuhierto al nienos 13 factores de 
coagulacion sanguinea cliferentes. La falta 
de un solo factor puede retrasar. o impe- 
dir, todo el proceso de la coagulacion. 
(Como se ha desarrollado un mecanismo 
de coagulacion tan complejo? Fosible- 
mente es necesario que exista un siste- 
ma de seguridacl capaz de responder ante 
cualquier tipo de hemorragia, interna o 
externa, que pudiera presentarse y que, 
ademas, no pueda activarse v formar peli- 
grosos coagulos sin que se haya produ¬ 
ct do alguna herida. 

En el hombre se conocen varios tipos 
de anomalias de la coagulacion. Una de 
ellas. la hemofilia, es una enfermedad que 
se caractcriza por la imposibilidad de coa¬ 
gulacion de la sangre, de manera que 
incluso heridas insignificantes pueden pro- 
ducir heiriorragias importantes y cons- 
tantes. Se debe a una rara mutacion 
(aproximadamente en uno de cada 10 000 
varones) en el cromosoma sexual X. que 
coni leva la falta congenita de uno de los 
factores de las plaquetas en los va rones y 
en las mujercs homozigoticas. La llamada 
«enfermedad de los reyes» aparecio en un 
momento determinado en Europa entre 
las familias reales, muy emparentadas, 


Ui hemofilia es una de las enfermedades 
hereditarias mejor conocidas en el 
hombre ligadas al sexo (p. 136). En 
realidad esta ligada a dos loci del 
cromosoma X. La hemofilia clasica 
(hemofilia A) es la que padeecn el 80% 
del total de afectados por esta 
enfermedad, mientras que el resto 
padccen la denominada enfermedad de 
Christmas (hemofilia IV). El alelo de cada 
locus implica la falta de un factor de 
plaquetas diferente. 

posiblemente despues de habersc origi- 
nado por una mutacion en el padre o en 
la mad re de la Reina Victoria. 

Mecanismos de 

DEFENSA DEL CUERPO 

Inmunidad innata 

La mayoria de los animales tienen uno o 
mas mecanismos para protegerse frente 
a la invasion por parte de un cuerpo 
exlrano o un agente infeccioso. Algunos 
son inespedficos, los cjiie se deben a las 
propiedades que poseen algunas estaic- 
turas (por ejemplo una piel endurecida o 
la elevada acidez estomacal), otros pue¬ 
den ser eficaces contra una gran variedad 
de invasores y no contra uno en particu- 
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Figura 34-7 

Fagocitosis. Un fagocito engloba una 
particula medianle la emision de 
pseudopodos. Los lisosomas se unen a la 
vacuola en que se encuentra la particula y 
descargan su contenido (enzimas 
digestivas y lisozimas) hacia el interior de 
la vacuola para destruir la particula. 

Iar (capas de mom. f'agocitosis. eomplc 
memo Ip. 6841, etc.), Fstos ultirnos mu’;i 
nismos pueden ser caracteristieas que han 
evolucionado como adaptaciones defen- 
sivas y. on los vcrtebrados. pueden eslar 
muy relacionadas con proeesos de inmu- 
nizacion previa ['rente al agente invasor. 

id&ocitosis 

Para poder defendersc ante un invasor. 
este ha de ser previamente reconocido. 
Las eelulas de un animal dehen «saber» 
cuando una sustancia no pc i r(eneee a esc* 
animal, dehen reconocer «lo extrano» Li 
fagocitosis es un huen ejemplo de reco¬ 
unt imiento de lo extrano; se da en casi 
lodos los metazoos y es uno de los pritv 
eipales mecanismos de alimentation en 
los protistas (p. 221). I na cclula con tal 
capacidad es un fagocito La fagexitosis 


es el proceso por el que una particula 
invasora es englobatla en el interior de 
una invaginacion de la membrana eeltilar 
de un lagocito (Figura 34-7). hi invagina- 
cion termina independizandose de la 
membrana, tonnandose una vacuola intra- 
celular con la partic ula encerrada en ella. 
Los lisosomas descargan enzimas digesti¬ 
vas en el interior de la vacuola para des- 
tmir la particula. En los metazex>s inverte- 
brados. las eelulas c|ue reali/an esla 
l ime ion se Hainan amebocitos (aunque 
pueden recibir otras denominaeiones 
segim el grupo de animates de que se 
trate) Si la particula es demasiado grande 
para ser lagocitada. los amebocitos pue¬ 
den agregarse alrededor de ella e ir des- 
tmyendo sus paredes. I n el hombre hay 
fagocitos fijos y moviles Los lagocitos 
fijos, que se encuenlran en el higado, 
bazo, ganglios linlaticos y olios lejidos. 
forman en con junto el llamado sistema 
reticulo cndotclial (sistema RE) Fstc 
sistema Kl . Ultra y destruye las particulas 
y los erilrocitos viejos euando la sangre 
pasa por los organos antes c it ados. Los 
fagexitos moviles se encuentran en la san¬ 
gre. y son leucocitos del tipo ck- los gra¬ 
nt! I(X' it os (principal me* nte los neuirofllos) 
V del tipo de los monocitos. que pasan a 
ser lagcxitados (Figura 34-3). Cuando los 
montxuos pasan tlesde la sangre a los reji- 
dos, se dilerencian como macrofagos 

Rrspi JESTA INVII NITARIA 
ADQI1RIDA I N EOS 
VER EI BRADOS 

Los vertebrados tienen un sistema de 
reconocimiento de lo extrano que pro- 
porciona un aumento de la resistencia 
frente a una sustancia extraha o invaso¬ 
ra esjxri/’ica. despues de repet Idas expo 
siciones a ella. Una sustancia que pro¬ 
duce una respuesta inmunitaria se 
denomina antigeno <(_i. anti, contra + 
i>enns, nacimiento). Cualquicr sustancia 
con un peso molecular superior a 3000 
puede ser un antigeno, generalmente una 
proteina, y son nortnalmenie (pero no 
siempre) extranas al sujeto. 1 lay dos lipos 
de respuestas inmunitarias. cnnocidas 
como Immoral y cclular Las respues- 
tas inmunitarias humorales se basan en 
la pmduccion de anlieuerpos (Figura 
34-8) que se disuelven y circulan en la 
sangre. mientras que las respuestas celu- 
lares estan relacionadas con las superfi¬ 


cies celulares. Hay una gran comunica- 
cion e interrelacion entre las eelulas rev 
ponsables de las respuestas inmunitarias 
humorales v celulares. 

Bases del reconoc imiento 
de lo prof ho y lo extra Do 

El reconocimiento de lo exirano es muy 
especilico: si un tejidp de un individuo 
se trasplanta a otro de la misma espccie. 
el injerto podra crcccr durante un cierto 
tiempo y mas tarde morira al aparecer la 
innuinidad contra el. Sin la innuinode- 
presion. ios injenos de lejidos solo pue¬ 
den crecer eon exito c uando se realizan 
entre gemelos o entre animales cle una 
misma raza muy emparentados. Las base's 
moleculares de este reconocimiento dc 
lo extrano dependen de ciertas proleinas 
que se localizan en la superficie de las 
eelulas. Fsla.s proteinas estan codilicadas 
por cierto* genes, a los que denomi* 
names complejo principal de his- 
tocompatibilidad (MHC, major his 
incompatibility complex), ya quo sc 
descubrieron trus experimentos de injer- 
tos de lejidos. Las proleinas del MHC sc 
encuenlran entre las de mayor variahili- 
dad conocida y, en individuos no empa¬ 
rentados. casi siempre dependen ck* 
genes dilerentes. Hay dos tipos de pro- 
teinas del Ml 1C: las de tipo I y de tipo 
IE Las de tipo I se encuentran en la 
superficie de casi todas las eelulas nu- 
clcadas. mientras que las de tipo II cxis- 
ten solo sohre ciertas eelulas cjue partici- 
pan en la respuesta inmunitaria, como 
ciertos linfbcitos o como los macrofagos 


La ca]>acidad de desencadcnar una 
respuesta inmunitaria se desarrolla algo 
mas tarde que el organismo. Tcxlas las 
sustancias pivscnics on el momento del 
dcsarrollo de esla capacidad, son 
reconocidas como propias en cual(|uiei 
momento posterior y durante toda la 
vitla. Desgru iadamente, el sistema de 
reconoc''imiento de lo propio y lo 
exirano hay veces que talla. y un animal 
puecle proclucir anlieuerpos contra 
partes cie el inismo. I’sto conduce hada 
una de las denominadas enfermedadcs 
auloinmunilarias. como por ejemplo la 
Lirlrltis reumaioicle, la esderosis nuilliplc 
t> la dependencia de insiilina en la 
dialx-tes mcllitus 
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Figura 34-8 

A, La molecula de un anticuerpo esta 
formada por dos polipeptidos cortos 
(cadenas ligeras) y otros dos largos 
(cadenas pesadas) que estcin unidas entre sF 
por enlaces covalentes de tipo disulfuro. En 
estos anticuerpos pueden diferenclarse unas 
regiones, o ramas, variables y otras 
constantes, formadas cada una por unos 110 
aminoacidos. El modelo es mas complejo de 
lo que aqui se representa. Los puentes 
disulfuro que unen las diferentes regiones 
hacen que la molecula sea flexible. Los 
extremos variables, tanto de las cadenas 
ligeras como de las pesadas, acaban en 
unas zonas hipervariables que actuan como 
puntos de acoplamiento antigenico. 

B, Modelo de la molecula de un anticuerpo. 
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Anticuerpos 

Los anticuerpos son proteinas denonii- 
nadas inmunoglobulinas. Molecular- 
menie, un anticuerpo esta formado por 
cuatro polipeptidos: dos cadenas ligeras, 
itlenticas entre si, v otras dos cadenas 
pesadas, tamhien iguales entre si, que se 
unen unas con otras mediante puentes 
disulfuro y de hidrogeno, y adoptan una 
forma de Y (Figura 34-8). La secuencia 
de aminoacidos en I os extremos de las 
ramas de la Y puede variar (region 
variable) tanto en las cadenas ligeras 
como en las pesadas, en funcion de cada 
molecula especifica de anticuerpo, de lo 
que depende que se pueda producir la 
union anligeno-anticuerpo. La region 
variable de cada uno de los extremos 
dt* la Y es como una «llave» que actua 
como lugar de anclaje del antigeno (Figu¬ 
ra 34-8), y la especificidad de la molecu¬ 
la depende de la forma de esta «llave» y 


El principal problems dc la iniminologia 
es entender como el genotipo de los 
inarm feros puede contener la informacion 
necesaria para producir, al menus, un 
millon de anticuerpos diferentes. Al 
parecer, la respuesta es que los genes de 
los anticuerpos apareeen fragmentados, 
mas que como secuencias continuas de 
DNA y c[ue los lugares de reconocimiento 
de antfgenos (regiones variables) de las 
cadenas pesadas y ligeras de las moleculas 
de anticuerpo, estan reagrupadas a partir 
de la information proporcionada |X>r 
diferentes secuencias de DNA, que 
pueden ser barajadas para aumentar la 
cliversidad tie prcxiuctos genicos. FI 
inmenso repertorio de anticuerpos se 
consigue. en pane, por reagrupamientos 
complejos de genes y, en paite, por 
mutaciones somaticas frecuentes que 
producer! una variabilidad adicional en la 
estmetura proteica de las regiones 
variables de las cadenas pesadas y ligeras 
de los anticuerpos. 


de las propieclatles de los grupos quimi- 
cos que posea. Kl resto del anticuerpo es 
lo que se conoce como region cons- 
tante, aunque esta region «constante» 
varia hasta cierto ptmto. Las variaciones 
en la region constante de las cadenas 
pesadas son las que determinan la clase 
de anticuerpo, cuyas abreviaturas son: 
IgM. IgG (conocidas vulgarmente como 
«gammaglobulinas»). IgA, IgD e IgE. La 
clase de anticuerpo determina el efecto 
cjiie producira en la respuesta inmunita- 
ria (por ejemplo, si el anticuerpo es secre- 
tado o si se mantiene unido a la superfi- 
cie cle la celula), pero no esta relacionada 
con el reconocimiento del antigeno. 

Celulas responsables cle la 
respuesta inmunitaria 

Algunas de las celulas que son impor- 
tantes en la respuesta inmunitaria, como 
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los granulocitos o los macrofagos, ya se 
han mencionado antes. Otras pueden 
incluirse entre los leucocitos que se cono- 
cen como liafocitos. Los linfocitos B 
(cfclulas B) (Figura 34-9) poseen anti- 
cuerpos sobre su superficie y dan lugar 
a las celulas capaces de secretar activa- 
mente dichos anticuerpos en la sangre. 
Los linfocitos T (celulas T) tienen recep- 
tores en su superficie que pueden unir- 
se a los antigenos, pero estos receptores 
tienen una estructura diferente a los anti- 
cuerpos. Cada individuo posee un gran 
numero de distintos tipos de celulas B, y 
cada uno de ellos lleva moleculas de anti- 
cuerpo en su superficie que solo pueden 
unirse a un antigeno concreto, incluso 
aunque ese antigeno no haya entrado 
previamente en el cuerpo. Es probable 
que tambien haya un numero similar de 
celulas T diferentes, con receptores espe- 
cificos para determinados antigenos. 

Los linfocitos se activan cuando son 
estimulados a pasar de la fase de reco- 
nocimiento, en la cual simplemente se 
unen con un antigeno determ inado, a la 
fase de proliferacion y diferenciacion. La 
funcifin de las celulas activadas es elimi- 
nar el antigeno, Tambien puede hablar- 
se de la activacion de otras celulas, como 
los macrofagos, cuando son estimuladas 
para que real ice n su funcion defen siva. 

Tipos de celulas T. La cornunicadon 
entre celulas en la respuesta inmunitaria, 
la regulacion de dicha respuesta y deter- 
minadas funciones concretas, son lleva- 
das a cabo por diferentes tipos de c£lu- 
las T. Aunque morfologicamente son 
similares, los distintos tipos de celulas T 
pueden distinguirse por las protefnas 
caracteristicas que hay en la superficie de 
sus membranas. Por ejemplo, las celulas 
con la proteina CD4 (del ingles Cluster 
and Differentiation) se denominan cdlu- 
las CD4 y las cfilulas con la proteina CD8 
son las celulas CD8\ El control de la res¬ 
puesta inmunitaria se debe a un complejo 
entramado en el que, entre otras. estan 
implicadas las celulas CD4 + y Cl)8 + (Figu¬ 
ra 34-10). Entre todas el las, las denotni- 
nadas celulas T|, (o de colaboracion) acti¬ 
van la respuesta inmunitaria por medio 
de celulas y suprimen la repuesta de tipo 
humoral (celulas T H 1), mientras que otras 
(denominadas celulas T„2) activan la res¬ 
puesta humoral y suprimen la respuesta 
inmunitaria por medio de celulas. 
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Figura 34-9 

Procedencia de algunas de las celulas activas relacionadas con la respuesta inmunitaria. 
Todas ellas, asi como los eritrocitos y los demas tipos de globulos blancos sanguineos 
derivan de unas c6lulas multipotentes que se encuentran en la medula 6sea roja. Las 
celulas B maduran en la medula osea y desde all! pasan a la sangre o al liquido linfatico. 
Los precursores de las celulas T pasan un cierto tiempo en el timo. Los precursores de los 
macrofagos circulan por la sangre como monocitos. 
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Figura 34-10 

Principales mecanismos y rutas en las respuestas por medio de celulas (T H 1) y humoral 
(T h 2) y con las citoquinas como mediadores. Las flechas continuas indican estimulos y las 
discontinuas indican seriates de inhibicion. Las lineas discontinuas sin flecha indican la ruta 
de activacion celuiar. IFN-y, interferon-y; Ig , inmunoglobulina; IL, interleuquina; T Hi celulas T 
de colaboracion; TA/F, factor de necrosis tumoral; RNI y ROi, sustancias toxicas liberadas 
en el invasor. 
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Los linfocitos T citotoxicos (CTLs) 

son celulas CD8 + capaces de matar a las 
celulas que poseen determinados anti- 
genos. Estas celulas CTLs se unen estre- 
chamente a las celulas con el antigeno y 
secretan una proteina que hace aparecer 
poros en la membrana de la celula diana, 
que a continuation sufre una lisis. 

Otras celulas. Las celulas K (killer cells , 
celulas asesinas naturales, NK) son celu¬ 
las de tipo linf(K'ito que pueden, sin inter- 
vencion de anticuerpos, destruir a otras 
celulas que esten infestadas por vims, o a 
celulas tumorales. Los mastocitos son 
similares a los leucocitos basofilos y se 
encuentran en la derntis y en otros tejidos. 
En su superficie lie van receptores para las 
regiones constantes de las IgE e IgG. 


Citoquinas 




En la decada de 1980 aumentaron rapi- 
damente los conocimientos sobre la 
manera en que las celulas del sistema 
inmunitario se comunican unas con otras. 
Lo hacen por medio de unas hormonas 
proteicas denominadas citociuinas. Las 
citoquinas pueden producir su efecto en 
las misinas celulas que las han elatorado, 
en celulas cercanas o en celulas muy ale- 
jadas. A continuation se citan unas pocas 
de las much as citoquinas im porta ntes en 
las respuestas inmunitarias, pero para 
poder si m pi i hear, no se t rata ran toclas las 
citoquinas que intervienen en el proceso 
que se representa en la Fig lira 34-10. 

1. Interleuquina-1 (IL-1). Original- 
menie, las interleuquinas recibieron este 
nombre, clebido a que se sintetizan en el 
interior de los leucocitos y aclemas ejer- 
cen su action sobre estas celulas. En la 
actualidad se sabe que hay otra serie de 
celulas capaces de producir interleuqui¬ 
nas. y las producidas por los leucocitos 
pueden afectar a otras celulas di fere ntes. 
Las IL-1 son producidas por macrofagos 
activaclos e intervienen en las res pu estas 
inflamalorias. Tambien activan las celu¬ 
las T a las celulas B. 

2 Interleuquina -2 (IL- 2 ). Es produ- 
cida por las celulas CD4 + y, en me nor 
cant idad, por las celulas CD8 + . Es el prin¬ 
cipal factor de crecimiento para las celu¬ 
las T y B, e intensifies la actividad cito- 
litica de las celulas asesinas, induciendo 
la formacion de los denominados linfo¬ 
citos asesinos activados (LAK). 


3. Interleuquina-4 (IL-4). Es produ- 
cida, fundamentalmente, por las celulas 
CD4 + Tu2. Es un factor de crecimiento 
para las celulas B, algunas celulas CD4 + 
T|[2, y para los mastocitos, pero su prime 
la diferenciacion de las celulas T n l. 

4. Interleuquina-5 (IL-5). Es produ- 
cida por ciertas celulas CD4 + y estimula 
la activacion de los leucocitos eosinofi- 
los, de forma que estos puedan atacar a 
algunos parasitos. Tambien puede actuar 
junto con la IL-2 y la IL-4 para estimular 
el crecimiento y diferenciacion cle las 
celulas B. 

5. Interleuquina-10 (IL-10). Deriva 
de las celulas CD4 + T H 2, y actua inhi- 
hiendo la sintesis de otras citoquinas por 
parte de las celulas T M 1, CD8\ NK y 
macrofagos. 

6. Interferon -7 (IFN- 7 ). Es produci- 
do por algunas celulas CD4 + y por casi 
tod as las celulas CD8 + . Es un poderoso 
factor de activacion de los macrofagos, 
produce una gran variedad de celulas 
productoras de moleculas de MHC de 
tipo II, estimula la diferenciacion de celu¬ 
las T y B, activa los leucocitos neutrofi- 
los y las celulas NK y, ademas, tambien 
activa las celulas endoteliales (p. 692) 
para que dejen pasar a los linfocitos a (ra¬ 
ves de las paredes de los vasos sangui- 
neos. 

7 Factor de necrosis tumoral 
(TNF). Activa a los macrofagos para que 
secrete n una mayor cant id ad de TNF. Es 
el principal factor de inflamacion. A bajas 
concentraciones, el TNF activa las celu¬ 
las endoteliales y granulocitos, estimula 
a los macrofagos y favorece la formacion 
de otras citoquinas Centre ellas, IL-1, IL- 
6 y mas TNE). A concentraciones eleva- 
das, produce un incremento en la sinte¬ 
sis de prostaglandinas (p. 755) por parte 
del hipotalamo, lo que hace que suba la 
fie b re. 

Generacion de una respuesta 
humoral 

Cuando un antigeno penetra en el cuer- 
po, se line a un anticuerpo espedfico de 
la superficie de una celula B determina- 
da. pero generalmente esto es insuficiente 
para que la celula B se active y se multi - 
plique. Una parte del antigeno es capta- 
do por las celulas de reconocimiento 
del antigeno (APCs), como los macro¬ 
fagos, que digieren parcialmente al anti¬ 


geno. Entonces las celulas APCs incor- 
poran porciones del antigeno a su pro- 
pia superficie celular (Figuras 34-10 y 34- 

11) . Los macrofagos tambien secretan 
IL-1, que activa las celulas T H 2 apropia- 
das. Estas celulas T reconocen los frag- 
mentos de antigeno que hay en la super¬ 
ficie de los macrofagos, asi como a las 
proteinas MHC de tipo II en la superficie 
de estos (para que se produzca una res¬ 
puesta, han de estar presentes simultd- 
neamente tanto las proteinas de tipo II 
como los antigenos, ninguno es efectivo 
por si solo). Entonces las celulas T M 2 
secretan otras interleuquinas, que activan 
a las celulas B que llevan sobre su super¬ 
ficie fragmentos del mis mo antigeno y 
proteinas MHC de tipo II. Entonces las 
celulas B se multiplican r&pidamente y 
producen muchas celulas plasmaticas, 
que secretan grandes cantidades de anti¬ 
cuerpos durante un cierto tiempo, tras el 
cual mueren. Asi, si la cantidad de anti¬ 
cuerpo (titulo) se mide poco tiempo des¬ 
pues de la penetradon del antigeno, nada 
o casi nada se puede detectar, El titulo va 
aumentando rapidamente a medida que 
las celulas plasmaticas van secretando los 
anticuerpos; luego el titulo va decrecien- 
do a medida que aquellas van muriendo 
y los anticuerpos se degradan (Figura 34- 

12) . Sin embargo, si se produce la entra- 
da de una nueva dosis del antigeno (esti- 
mulacion), no hay retraso, y el titulo del 
anticuerpo crece muy rapidamente hasta 
llegar a un nivel muy superior al alcan- 
zado despues de la primera inmuniza- 
cion. Esta es la respuesta secundaria, 
y se produce porque algunas celulas B 
activa das dieron origen a celulas de vida 
mas du rad era denominadas celulas de 
memoria. Hay muchas mas celulas de 
memoria en el cuerpo que celulas B ori- 
ginales con los anticuerpos especificos 
en su superficie, y pueden multiplicarse 
rapidamente para producir celulas plas¬ 
maticas ad ic ion ales. 

Accion de los anticuerpos. Los anti¬ 
cuerpos pueden destruir a un invasor 
(antigeno) de maneras muy diferentes. 
Una particula extraha, por ejemplo, 
puede ser recubierta con moleculas de 
anticuerpos al unirse sus regiones varia¬ 
bles a el la. Los macrofagos fagociticos 
reconocen la region constante y son esti- 
mulados a engullir la particula. Este pro¬ 
ceso se llama opsonizacion. 
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Figura 34-11 

Respuesta inmunitaria humoral. (1) El macrofago captura el antigeno, lo digiere 
parcialmente y muestra partes de aquel, junto con protemas MHC de tipo II sobre su propia 
superficie; tambibn produce interleuquina-1 (IL-1). (2) Las celulas T H 2, estimuladas por la 
IL-1, reconocen el antigeno y las protefnas de tipo II de la superficie del macrofago, se 
activan y producen interleuquinas 4, 5 y 6 (IL-4, IL-5, IL-6). (3) Entonces las celulas T H 2 
activan a las celulas B y les transfieren el antigeno y la proteina de tipo II a su superficie. 
Las IL-4, IL-5 e IL-6 estimulan la proliferacion de las cblulas B. (4) Las celulas B activadas 
se multipiican, y finalmente producen gran cantidad de celulas plasmaticas productoras de 
anticuerpos. (5) Algunas celulas de la estirpe B se transforman en celulas de memoria. 

(6) Los anticuerpos producidos por las celulas plasmaticas se unen a los antigenos y 
estimulan a los macrofagos para que ataquen a estos (opsonizacion). 


Muchos aspeccos de la inmunoiogta se 
ban beneficiado del descubrimiento de 
iin metodo para producir clones 
e stab les de celulas que produciran solo 
tin tipo de anticuerpo. Tales anticuerpos 
monoclonales se uncluran solo a un tipo 
de determinant antigenico (la mayor 
parte de las protelnas presentan muchos 
determinantes antigenicos diferentes y, 
por tan to, estimulan la production dc 
complejas mezdas de anticuerpos). Los 
anticuerpos monoclonales se consiguen 
fusionando las celulas plasmaticas 
productoras de los anticuerpos norma les 
con una estirpe de celulas plasmaticas de 
crecimiento constante, obteniendose un 
hibrido de la celula normal que puede 
dividir.se indefinidamente en el cultivo. 
Esto se conoce come un hibridoma. Los 
clones crecen a partir de los hfbriclos y 
se convierten en «fabricas» que producen 
cantidades casi ilimitadas de un 
anticuerpo concreto. Las tecnicas a base 
de hibridomas se descubrieron en 1975. 
y se ban convertido ya en uno de los 
mas importantes campos de 
investigation pani los inmunologos. 


Otro procedimiento impoitanie, sobre 
todo en la destruccion dc bacterias, es la 
interaccion con el compleinento. HI 
complemento es un grupo de 12 enzimas 
que se activan cuando se unen con los 
anticuerpos y que producen la lisis de 
las celulas al destruir la pared de estas. 
Hi complemento tambien actua durante 
la opsonizacion. 

Respuesta por media de celulas 

Algunas respuestas inmunitarias depen- 
den exclusivamente de la actuacion de 
ciertas celulas, y los anticuerpos inter- 
vienen poco (o nada). En la inmunidad 
por medio de celulas (CM1) tambien es 
necesario que los macrofagos reconoz- 
can tin fragmento del antigeno, pero solo 
se activan las celulas T,,l del sistema 
innumiiario. mientras que las celulas T n 2 
pcrmanecen inactivas. Las celulas efec- 
toras son los macrofagos, granulocitos, 
celulas T citotoxicas y las celulas asesi- 
nas activadas. I.a interaccion espccifica 


entre los linfocitos y el antigeno que pro¬ 
duce una CMI, ejerce una enorme 
influencia sobre la respuesta inespedfi- 
ca que denominamos inflamacion 


Hace solo unos pocos anos el trasplante 
de oiganos de una persona a otra parecia 
imposible. Entonces los medicos 
comenzaron a trasplantar rinones y a 
reducir la respuesta inmunologica del 
receptor. Fue muy dificil conseguir la 
suftciente inmunodepresion del receptor 
para que el nuevo organo no fuese 
rechazado, y al mismo tiempo no dejar al 
paciente sin defensas contra la infeccion. 
Despues se descubrio la ciclosporina, 
una droga derivada de un hongo, y ya no 
solo los rinones. sino tambien el corazon. 
los pulmones y el higado, pueden 
trasplantarse. La ciclosporina inhibe la 1L- 
2 y afecta a las CTLs mas que a las 
celulas T h 2. No tienen ningun efecto en 
otros linfocitos, ni en los mecanismos de 
cicatrization, de tal manera que el 
paciente mantiene su sistema 
inmunitario, pero no rcchaza el 
trasplante. Sin embargo el receptor debe 
continuar tomando la ciclosporina. ya 
que si la droga se su prime, su cuerpo 
podria reconocer al organo trasplantado 
como extra no, y rechazarlo. 


Como la inmunidad humoral, la CMI 
tambien puede producir una respuesta 
secundaria, como resultado de la exis- 
tencia de un gran numero de celulas T 
de memoria que se produjeron a partir 
dc la activacion original. Asi por cjemplo 
un segundo injerto procedente del 
mismo donante (estimulo) podra ser 
rechazado mucho mas rapidamente por 
el receptor que el primero. 

Sindrome de inmunodeficiencia 
adquirida (SIDA) 

HI SIDA es una enfermedad extremada- 
mcnlc grave en la que la capacidad para 
producir una respuesta inmunitaria esta 
paralizada. En 1981 sc reconocio el pri¬ 
mer caso y la Organizacion Mundial de 
la Salutl* estima que para el ano 2000 
ha bra 40 millones de personas infect a- 
das, de las cuales moriran alrededor de 
10 millones. Los enfermos de SIDA estan 


• Organizacion Mundial de la Salud. 1994. The 
current global situation of the HIV/AIDS pandemic. 
Ginebra, Suiza. Global Programme on AIDS. 
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Figura 34-12 

Esquema de una respuesta tipica de produccion de inmunoglobulina despues de las 
inmunizaciones primaria y de estfmulo. La respuesta secundaria se produce por la 
existencia de una gran cantidad de celulas de memoria que se desarrollaron despu^s de la 
activacion primaria de las celulas B. 


consulniemente sufriendo diversus infec- 
ciones (en nuichos casos parasitosis), que 
generalmente son insignificantes para per¬ 
sonas con un sistema innuinilario normal. 
La enfermedad esta producida por un 
virus (VIII), que invade y destruye, fun- 
da mental mente, a los linfocitos CD4\ Las 
protein as superficiales de estas celulas 
CI)4 + son la principal superficie recepto- 
ra para el virus. General mente, las celu¬ 
las CD V conslituyen entre un 60 y un 80% 
del total de celulas T; en las personas con 
SI DA, pueclen llegar a ser tan escasas que 
no pueden deteclarse. Las celulas T ti l se 
ven relativamente m&s a feet ad as que las 
celulas Tn2, lo que peiturba el equilibrio 
inmunorregulador v hace que las celulas 
15 esten siempre estimuladas. 

Inflamacion 

La inflamacion es un proceso de suma 
imporlancia en la movilizacion de las 
defensas corporaIes contra un organismo 
invasor, a si como en la reparacion de los 
dart os que esie pued a producir. El pro¬ 
ceso de inflamacion esta muy influido por 
el grado de inmunizacion previo con res- 
pecto al agresor de que se trate y por la 
dura cion o persistencia del invasor en el 
interior del cuerpo. Sin embargo, los pro- 
cesos por los que el invasor final mente 
acaba por ser desiruido, carecen de espe- 
dficidad. Dependiendo de si la respues¬ 
ta es mediante celulas o humoral, la infla¬ 
macion puede ser de hipersensibilidad 
retardada (DTH) o de hipersensibili¬ 
dad inmediata 

Li reaccion DTH es un tipo de CM1 en 
la que los efeclores son macrofagos acli- 


vados. Descle la penetracion del antige- 
no, ha de transcurrir un periodo de 24 o 
mas boras, antes de que se produzca la 
respuesta, un retraso al que se debe el 
nombre de este tipo de respuesta. Hste 
retraso ocurre debido a que se necesita 
un cierto tiempo para que un tipo con¬ 
crete de celulas T H I lleguen hasta el lugar 
de entrada del aniigeno, se activen y 
secreten citoquinas. De las citoquinas cjiie 
se producen, los TNF hacen que los leu- 
cocilos se adhieran a las celulas endote- 
liales; en primer lugar los neuirofilos y 
luego los linfocitos y monocitos. Los TNF 
tambien hacen que las celulas enclolelia- 
les produzcan citoquinas inflamatorias, 
que au men tan la movilidad de los leuco- 
citos y facilitan el pa so de estos a los teji- 
dos. Los TNF y los IFN-% tambien hacen 
que cambie la forma de las celulas de los 
vasos. lo que facilira el paso a traves de 
el las de deltas macromoleculas y celulas. 

A medida que los monocitos salen de 
los vasos sangiuneos. comienzan a acti- 
var a los macrofagos, que son los princi- 
pales responsables de que se produzca 
una DTH. Hslos fagocilan un aniigeno 
concreto, sec retan los mediae! ores que 
estimulan la inflamacion local y sec retan 
citoquinas y factores de crecimienlo que 
favorecen la cu radon. Si el aniigeno no 
es destruido y eliminaclo, su presencia cixV 
nica conduce a la formation de tejido con- 
juntivo fibroso, es decir a una fibrosis. 

La hipersensibilidad inmediata impli¬ 
ca la exocilosis de granulos citoplasmA- 
ticos de los mastocitos en el area afecta- 
da. Las superficies de los mastocitos 
llevan los receplores para las regiones 
constantes de los anticuerpos, en espe¬ 


cial IgE. La ocupacion de estos puntos 
por los anticuerpos espedficos para el 
antigeno en cuestion estimula la libera- 
cion de los granulos por pane de los mas- 
tociios cuando las regiones variables de 
los anticuerpos se unen con el antigeno 
para el que son especificas. Los granulos 
contienen varias sustancias. como las his- 
taminas, quo producen una dilatacion 
local de los vasos sangiuneos e incre- 
mentan la permeabilidad de los mismos. 
El plasma sanguineo que sale desde estos 
vasos hacia los tejidos circundanles pro¬ 
duce una hinchazon (que se conoce 
como edema) y al lien arse los vasos de 
sang re se produce un enrojecimiento 
caracteristico. Aunque el enrojecimiento 
y el edema de muehas de las reacciones 
de hipersensibilidad inmediata desapa- 
recen al cabo de aproximadamente una 
bora, en algunos casos duran de 2 a 4 
boras. Tambien se produce una acumli¬ 
lac ion de granulocitos y monocitos, por 
lo que la reaccion se parece a una DTI1. 
Lit hipersensibilidad inmediata en la espe- 
cie humana es la base de tod as las aler- 
gias y del asma. Cuando todo el cuerpo 
reacciona media nte una hipersensibilidad 
inmediata, se produce lo que se conoce 
como anafilaxis, que puede ser fatal si 
no se trata rapidamente. 

Siempre se produce la muerle de 
algunas celulas, pero la cantidad de 
dichas celulas muertas no suele ser 
impoiiante cuando se produce una infla¬ 
macion I eve. Si los danos cel u la res estan 
confinados en un area concreta, el «pus» 
(liquido tisular y leucocitos muertos) 
puede a u men tar la presion hidrostatica a 
ese nivel y se produce un absceso. L'n 
area de inflamacion abieita al exterior en 
la piel o en una superficie mucosa se co¬ 
noce como una ulcera. 

Antigenos de los grupos 

SANGUiNEOS 

Grupos sangufneos ABO * 

La sangre difiere quimicamente tie una 
persona a otra, y cuando se mezclan dos 
sangres de diferente tipo (incompatibles), 
se produce la aglutinacion (union) cle 

* N. del T. El sistema ABO {A, B, Cero) se denomina a 
veces, erroneamente, como ABO (A. B, O). Es logico 
que el grupo sanguineo que NO presents antigenos A 
ni B se designe con un «cero» y no con la letra «0», 
carente de significado. 
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los eritrocitos. Estas diferencias quimicas 
se deben a que en las membranas de los 
eritrocitos aparece una serie de antige- 
nos propios. El mejor conocido de estos 
sislemas de antigenos es el de los grupos 
sanguineos ABO. Los genes para los anti¬ 
genos A y B se heredan como alelos 
dominantes, de forma que, como se 
muestra en la tabla 34-1, un individuo 
con genes A/A o A/0, desarrollara el anil- 
geno A (tipc^ sanguineo A). La presencia 
del gen B hara que aparezca el antigeno 
B (tipo sanguineo B), y con el genotipo 
A/B se produciran los antigenos A y B 
(tipo sanguineo AB). 

El si sterna ABO tiene una caracteristi- 
ca llamativa. En principio, seria de espe- 
rar cjne un individuo con sangre de tipo 
A desarrollase anticuerpos contra la san¬ 
gre de tipo B, solo en el caso de que 
celulas de este tipo B fuesen introducidas 
en su cuerpo. Pues bien, las personas de 
tipo A, siempre tienen anticuerpos anti- 
B en su sangre, incluso sin la exposicion 
previa a la sangre de tipo B. De la misma 
manera, los individuos con sangre de tipo 
B, siempre poseen anticuerpos anti-A. Los 
individuos con sangre de tipo AB no 
poseen anticuerpos ni anti-A ni anti-B (en 
caso de que no sucediera esto ultimo, se 
destruirian sus propias celulas). y los que 
tienen sangre de tipo 0 poseen anticuer¬ 
pos anti-A y anti-B. 

Vein os por tan to. que los n ombres de 
los grupos sanguineos identifican sus 
corres jx>nd ientes con ten icios a ntigen icos. 
Las personas con sangre de tipo 0 se 
denominan donantes universales, ya que, 
al carecer de antigenos, su sangre puede 
ser transfundida a otra persona sea cual 
sea su grupo sanguineo. Aunque la san¬ 
gre de tipo 0 posee anticuerpos anti-A y 
anti-B, estos se diluyen tanto durante la 
transfusion que no reaccionan con los 
antigenos A o B de la sangre del recep¬ 
tor. Sin embargo, en la practica, los medi¬ 


cos prefieren transfundir sangres iclenti- 
cas para evitar cualquier posibilidad de 
incompatibilidad. 

Factor Rh 

Karl Landsteiner, medico austriaco pos- 
teriormente nacionalizado en Estados 
Unidos. clescubrio el sistema de grupos 
sanguineos ABO en el ario 1900. En 1940, 
diez a A os despues de haber recibido el 
Premio Nobel, hizo oiro descubrimiento, 
aun mas famoso, Se trataba del sistema 
de grupos sanguineos conocido como 
factor Rh, asi denominado porque lo des- 
cubrio en el macaco Rhesus. En Estados 
Unidos, aproximadamente el 85% de los 
individuos de raza blanca presentan este 
factor (positivos) y el otro 15% no lo pre- 
senta (negativos). Las sangres Rh-positi- 
va y Rh-negativa son incompatibles, de 
forma que cuando en una transfusion se 
mezcla la sangre de un don ante Rh-posi¬ 
tive con la de un receptor Rh-negativo, 
previamente sensibilizado en una trans¬ 
fusion anterior, el receptor puede sufrir 
un shock e incluso se puede llegar a pro- 
clucir su muerte. La incompatibilidad Rh 
es la causa de una forma de anemia 


La genetica del factor Rh es mucho mas 
coinpleja de lo cpie se creia cuando se 
clescubrio este factor. Algunos 
especialistas creen cjue hay tres genes, 
situados unos junto a otros, en el mismo 
cromosoma, mientras que otros son 
partidarios de la cxistcncia cle un sistema 
de un unico gen, con numcrosos alelos. 
En 1968 el cstudio de un solo gen 
permitio hacer una lista de 37 alelos 
necesarios para que se puedan obtener 
los fenotipos conocidos. Aclemas, la 
frecuencia de los distintos alelos es 
enormemente variable entre los ho mb res 
cle raza blanca, orientales y negros. 


peculiar y muy frecuentemente mortal en 
el recien nacido, conocida como eritro- 
blastosis fetal. Si una madre Rh-negativo 
tiene un hi jo Rh-positivo (el padre es Rh 
positivo) puede quedar inmunizada 
durante el embarazo. Los anticuerpos 
anti-Rh pueden, durante un embarazo 
posterior, atravesar la placenta y protlu- 
cir la aglutinacion de la sangre del feto. 


En nuestros clias se puede prevenir la 
eritroblastosis fetal administrando 
anticueipos anti-Rh a una madre 
Rh-negativa justo despues del nacimiento 
de su primer hi jo Rh-positivo. Estos 
anticuerpos neutralizan cualquier celula 
sanguinea Rh-positiva fetal que pudiese 
haber entrado en la circulacion de la 
madre. evitando asi que su propia 
maquinaria de anticuerpos se estimule 
para producir anticuerpos Rh-positivos. La 
innuinidad pennanente se bloquea. La 
madre delx? ser tratada despues de cada 
embarazo (si se asume que el padre del 
nirio es Rh positivo). Si la madre, cle 
cualquier forma, hubiese desarrollado la 
inmunidad, se puede salvar al nino con 
una transfusion in media ta y total con 
sangre libre cle anticueqx>s. 


Circulacion 

En el prologo de este capitulo ya se indi- 
co que la mayoria de los animales, ade- 
mas de la difusion simple, ban desarro¬ 
llado un mecanismo para el transporte 
de sustancias entre las diferentes regio- 
nes del cuerpo. Para las esponjas y los 
cnidarios, el agua en que viven les es 
suficiente como medio de transpose. El 
agua, impulsada por movimienios cilhi¬ 
res, Huge la res o corpora les, pasa a na¬ 
ves cle una serie de canalcs o c om parti- 
memos, facilitando asi el transport? cle 
los alimentos, gases respiratorios y clese- 


Tabla 34-1 


Principaies grupos sanguineos 


Frecuencia en los Estados Unidos (%) 


Grupo 

sanguineo 

Genotipo 

Antigenos en 
los eritrocitos 

Anticuerpos 
en elsuero 

Pueden 

donar a 

Pueden recibir 
sangre de 

Blancos 

Negros 

Orientales 

0 

0/0 

Ninguno 

Anti-A y anti-B 

Tod os 

0 

45 

48 

31 

A 

A/A, A/0 

A 

Anti-B 

A, AB 

0. A 

41 

27 

23 

15 

B/B, B/0 

B 

Anti-A 

B. AB 

0, B 

10 

21 

34 

AB 

A/B 

AB 

Ninguno 

AB 

Todos 

4 

4 

10 
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Figura 34-13 

Flujo sanguineo a traves del sistema circulatorio cerrado de un lombriz de tierra. 


chos. La presencia de un autentico siste¬ 
ma circulatorio, es decir, aqu£l en el que 
la sangre corre por el interior de una serie 
de vasos, es fundamental para los ani- 
males en los que, bien sea por su gran 
tamano o por su actividad, los sistemas 
de difusion no son capaces de suminis- 
trar todo el oxigeno que necesitan. La 
forma del cuerpo, obviamente, tambien 
es importante. Los platelmintos (acelo- 
mados), con su cuerpo comprimido o en 
forma de hoja, aunque pueden llegar a 
ser bastante grandes, no necesitan poseer 
sistema circulatorio, ya que la distancia 
entre cualquier punto del cuerpo y la 
superficie es muy pequeria; los gases res- 
piratorios y los desechos metabolicos 
pueden transferirse por difusion simple. 

En los anelidos se puede apreciar 
facilmente la presencia de un sistema cir¬ 
culatorio bien desarrollado, con una serie 
de componentes complementarios (orga- 
no propulsor, sistema arterial de distri- 
bucion, capilares y sistema venoso cle 
reserva y retorno). En una lombriz de tie¬ 
rra (Figura 34-13) hay dos vasos circula- 
torios principales, uno dorsal, que lleva 
la sangre hacia el extremo anterior del 
cuerpo, y otro ventral, por el que la san¬ 
gre corre hacia el extremo posterior; para 
repartir la sangre por todo el cuerpo 
poseen una serie de vasos segmentarios 
y una extensa red de capilares. E! vaso 
dorsal impulsa la sangre hacia delante 
por medio de contracciones peristalticas 
(p. 709) y actua como si se tratase cle un 
corazon. As ini is mo poseen cinco arcos 
aorticos que conectan, a am bos lados del 
cuerpo, los vasos dorsal y ventral; estos 
arcos tambien son contract i I es y actuan 
como corazones accesorios para mante- 
ner constante el flujo de la sangre por el 


vaso ventral. Tambien son contractiles 
muchos de los pequenos vasos segmen- 
tarios que reparten la sangre hacia los 
capilares de los cliferentes tejiclos. Como 
se puede apreciar se trata de un sistema 
sin una bomba localizada que impulse la 
sangre para que esta circule por un con- 
junto de vasos pasivos; no obstante las 
zonas contractiles estan ampliamente dis- 
tribuidas por todo este sistema vascular. 

Sistemas circulatorios 

AB1ERTOS Y CERRADOS 

Un sistema como el que acabamos de 
describir es un sistema circulatorio 
cerrado, ya que el liquido que circula por 


el, la sangre, esta confinada en una serie 
de vasos por los que realiza el recorrido 
por todo este sistema vascular. Muchos 
invertebrados poseen un sistema circu¬ 
latorio abierto, en el que no hay vasos 
sanguineos pequeftos, o capilares, conec- 
tando las arterias y las venas. En los insec- 
tos y demas artropodos, asi como en la 
mayoria de los moluscos y en otros 
pequenos grupos de invertebrados, hay 
una serie de senos sanguineos, que en 
conjunto constituyen lo que se denomi- 
na hemocele, que sustituyen a las redes 
de capilares que tienen los animales con 
un sistema circulatorio cerrado. En estos 
grupos, durante el desarrollo de la cavi- 
dad del cuerpo, el blastocele no llega a 
obliterarse totalmente por la expansion 
del mesodermo. Este espacio da origen 
al hemocele, que no es mas que la cavi- 
dad primaria del cuerpo (blastocele per¬ 
sistence), a traves de la cual la sangre 
(tambien denominada hemolinfa) circu¬ 
la libreniente (esquemas inferiores de la 
Figura 34-14). Ya que el liquido extrace - 
lular no esta separado en plasma sangui¬ 
neo y linfa (como ocurre en los sistemas 
circulatorios cerrados, p. 694), el volumen 
sanguineo es grande y puede suponer de 
un 20 a un 40% del volumen del cuerpo. 
Por el contrario, e! volumen de la sangre 
de los animales con un sistema circula- 
torio cerrado (por ejemplo, los vertebra- 


Ceioma 



Celoma 



Vaso 

dorsal 


lT\> 


Blastoporo 

Embrion de un 
eucelomado (gdstrula) 


Vaso 

ventral 


Corazon 


Celoma 


ARTROPODO 
(sistema circulatorio abierto) 



Hemocele 

(blastocele persistente) 


Figura 34-14 

Origen de los sistemas circulatorios abierto y cerrado. La cavidad principal del cuerpo en 
los artropodos es un blastocele persistente, a partir del cual se forma el hemocele; el 
verdadero celoma esta practicamente sin desarrollar. 
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Figura 34-16 

Sistemas circulatorios de un pez, un anfibio y un mamifero, mostrando, en los que poseen 
pulmones, la evolucion de la separacion de los circuitos sistemico y pulmonar. 


d<xs) solo reprcscnta entre un 5 y un 10% 
del volumen total del cuerpo. 

En los artropodos, el corazon y todas 
las vise eras cstan banadas por la sangre 
y se encuentran en el interior del hemo 
cele (Figura 34-14). La sangre entra en el 
corazon a traves de una serie de orificios 
dolados de valvulas, Jos osliolos, y las 
contracciones del corazon, que se pare- 
cen a movimientos peristalticos hacia 
delante. impulsan la sangre hacia un 
pequeno sistema arterial. Li sangre se dis- 
iribuye por la caheza y los demas orga- 
nos. y despues sale al hemocele. Antes 
de retomar al corazon, la sangre es diri- 
gida a traves del cuerpo y de los apen- 
diccs por una serie de paniallas y mem- 
branas longitudinales (septos). Debido a 
que la presion de la sangre en los siste¬ 
mas abierlos es muy baja (raramente 
sobrepasa 4-10 mm Hg), muchos artro 
podos poseen corazones auxiliares o 
vasos contractiles para poder mantener 
un flu jo constante de la sangre (Figura 
34-15). 

Durante el desarrollo embrionario de 
los animales con un sistema circulatorio 
cerrado (la mayoria de los anelidos, los 
moluscos cefalopodos y lodos los verte- 
braclos), el celt ana, la cavidad secunda- 
ria del cueq'x). aumenta de tamafto hasta 
que oblitera por complete) al blastocele 
(esquemas superiores de la I'igura 34-14). 
Fn el mesodermo se desarrolla un siste¬ 
ma de vasos sanguineos conectados entre 
si sin discontinued alguna. Todos los 
sistemas circulatorios cerrados lienen una 
serie de ca rad e list icas con nines. Un cora- 
zon bornbea la sangre hacia unas arte- 
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nervioso Tabiques de 
separacibn en 
los apbndices 

Figura 34-15 

Sistema circulatorio de un insecto. Aunque 
es un sistema abierto, la sangre es dirigida 
hacia los canales de los apendices que 
estan constituidos por tabiques 
longitudinales. Las flechas indican el 
sentido de la circulacion 


rias, que se van ramificando y estre- 
chando hasta pasar a ser las denomina- 
das arteriolas. que finalmente dan ori- 
gen a un sistema muy desarrollaclo de 
capilares. La sangre pasa desde los capi 
lares a unas venulas y desde estas a las 
venas, a traves de las cuales retorna al 
corazon. Las paredes de los capilares son 
finas, lo que permite una elevada tasa cle 
transference de sustancias entre la san¬ 
gre y los demas tejidos. Los sistemas cir¬ 
culatorios cerrados son mas apropiados 
para animales actives y de tamano gran¬ 
de, ya que la sangre puede llegar muy 
rapidamente a los tejidos que la necesi- 
ten a traves de estos sistemas cerrados. 
Ademas, el flujo hacia los distintos orga 
nos puede a just arse, en funcion de las 
necesidades, variando el diametro de los 
diferentes vasos sanguineos. 

Debido a que la presion cle la sangre 
es mucho mas elevada en un sistema 
cerrado que en otro abierto, el liquido 
se esta filtrando constantemente a traves 
de las paredes de los capilares hacia los 
espacios que hay en los tejidos que los 
rodean. La mayor parte del liquido vuel- 
ve a I interior de los capilares por osmo¬ 
sis (p. 693). El resto es recupcrado por 
el sistema Uniatico, que ha ido evolu- 
cionando paralelamente al sistema cir¬ 
culatorio de alia presion de los verte- 
brados. 


ESTRUCIURA DE LOS SISTEMAS 
CIRCULATORIOS I>E LOS 
VERTEBRADOS 

La principal diferencia que puede apre- 
ciarse entre los sistemas circulatorios de 
los diferentes vertebrados es la que hace 
referenda a la separacion gradual del 
corazon en dos «bombas» separadas. a 
medida que los vertebrados evoluciona- 
ron desde una forma de vida acuatica, 
con branquias como orga nos respirato- 
rios, liasta hacerse toialmente terrestres 
y con respiradon pulmonar. Estos cam- 
bios se muestran en la Figura 34-16. que 
compara los sistemas circulatorios de los 
peces, los anfibios y los mamiferos. 

El corazon de los peces tiene dos 
camaras principales situadas una a con- 
tinuacion de la otra: una auricula (o 
atrio) y un ventriculo. Antes cle la auri¬ 
cula hay un seno venoso, que recoge la 
sangre procedente del sistema venaso y 
asegura c|ue la sangre entre suavemente 
en el corazon. La sangre hace un circui- 
to unico a traves del sistema circulatorio: 
es bombeada por el corazon hacia las 
branquias, donde se oxigena. despues 
recorre la aorta dorsal para distributee 
por los diferentes orga nos y finalmente 
vuelve por las venas hasta el corazon. En 
este sistema de circuito unico. el corazon 
debe proporcionar la suficiente presion 
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Figura 34-17 

Circulacion de la sangre en el corazon de una rana. Las auriculas estan totalmente 
separadas y la vdlvula espiral ayuda a que la sangre se reparta entre el circuito pulmonar y 
el sistemico. 


como para que la sangre atraviese dos 
sistemas de capilares consecutivos; uno 
en las branquias y otro en los distintos 
organ os. El principal inconveniente de 
este siscema de circuito unico radica en 
que los capilares de las branquias ofre- 
cen lanta resistencia al flu jo de la sangre. 
que la presion desciende notablemente 
antes de entrar en la aorta dorsal. 

Con la e vo lu cion de la res pi radon 
pulmonar y la eliminacion de las bran¬ 
quias entre el corazon v la aoita, los ver- 
tebrados desarrollaron un sistema cir- 
culatorio doble de alta presion; este 
sistema doble esta form a do por un cir¬ 
cuito sistemico, que proporciona san¬ 
gre oxigenada a los capilares de los orga- 
nos corporales, y un circuito pulmonar. 
que envia la sangre pobre en oxigeno 
had a los pulmones. Los es bozos de estos 
importantes cambios evolutivos pueden 
verse en los dipnoos y en los anfibios. En 
los anfibios modernos (ranas, sapos y 
salamandras), la auricula esta totalmente 
dividida en dos por un tabique (Figu¬ 
ra 34-17). La auricula derecha red be la 
sangre venosa que procede de las dis- 
tintas partes del cuerpo, mientras que la 


auricula izquierda recibe la sangre oxi¬ 
genada que procede de los pulmones. El 
ventriculo no esta dividido. pero la san¬ 
gre venosa y la arterial se mantienen casi 
totalmente separadas entre si debido a la 
disposicion de los diferentes vasos que 
salen del corazon. La division del ventri- 
culo es casi completa en algunos reptiles 
(cocodrilos) y total en las aves y los 
ma mi ferns (Figura 34-IB). Los circuitos 
sistemico y pulmonar tienen ahora cir- 
culaciones separadas, y cad a uno esta en 
relacion con una de las mitades de este 
corazon doble (Figura 34-18). 

El coraz6n de los mamtferos 

FI corazon tetracameral de los mamiferos 
(Figura 34-14) es un organo musculoso 
que se localiza en el torax, y que esta 
recubierto por un saco fibroso y resis- 
tente, el pericardio. La sangre proce- 
dente de los pulmones es recog id a por 
la auricula izquierda. pasa al ventri¬ 
culo izquierdo y es bombeada hacia la 
circulacion corporal (sistemica). La san¬ 
gre que retorna desde el cuerpo enlra en 
la auricula derecha y pasa al ventri¬ 


culo derecho, que la bombea hacia los 
pulmones. El re flu jo de la sangre es evi- 
tado por dos con juntos de valvulas. que 
se abren y cierran pasivamente como res- 
puesta a las diferencias de presion entre 
las distintas camaras. La valvula bicus- 
pide (o mitral) y la valvula tricuspide 
separan la auricula y el ventriculo de cada 
lado del corazon. En los puntos en que 
las grandes arterias, la pulmonar desde 
el ventriculo derecho y la aorta desde el 
izquierdo, salen del corazon, hay unas 
valvulas semilunares, c|ue impiden el 
reflu jo de la sangre hacia los ventriculos. 

La contraction del corazon se llama 
sistole y su relajacion diastole (Figu¬ 
ra 34-19). El ritmo del latido cardiaco varia 
con la edad. el sexo, y en especial con el 
ejercicio. El ejercicio puede increnienlar 
el rendimiento cardiaco (volumen de 
sangre bombeado desde los ventriculos 
en un minuto), que puede llegar a quin- 
tu plica rse en algunos casos. Au men tan 
canto el ritmo cardiaco, como el volu¬ 
men bombeado. FI ritmo cardiaco, entre 
los vertebrados, depencle del nivel meta¬ 
bolic© y del tamario del cuerpo. El baca- 
lao, un pez ectotermo, tiene un ritmo car¬ 
diaco de aproximaclamente unos 30 
lalidos por minuto; en un conejo, qLie es 
endotermo, el ritmo es de unos 200 lati- 
dos por minuto. El ritmo es siempre 
mayor en los animales de pequerio tama- 
no que en los grandes, asi, en un minu¬ 
to, e! corazon cle un clefante late unas 25 
veces, el de un hombre unas 70, el de un 
gato 125, el de un raton 400, y el de la 
mu sa raft a pigmea. el mamifero mas 
pec|ueno, con aproximaclamente 4 g de 
peso, el ritmo cardiaco esta proximo a la 
asombrosa cifra de 800 laticlos por minu¬ 
to. Resulta impresionante que el corazon 
de la musarana sea capaz de so porta r un 
ritmo tan lrenetico, induso aunque la vida 
media de este animal sea muy corta. 

Excitaci6n del corazon 

El corazon de los vertebrados es una 
bomba muscular forma da por un tejiclo 
muscular especial, el musculo cardia¬ 
co. Este musculo cardiaco es similar a los 
musculos esquel&ticos (ambos son de 
tipo estriado), pero sus celulas estan rami- 
ficadas y unidas unas con otras media n- 
te unas uniones complejas, de manera 
que se forma una complicada red (Figu¬ 
ra 10-7 ; p. 192). A diferencia de los 
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Parte IV Activklad vital 
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Figura 34-18 

Corazon humano. La sangre desoxigenada entra en las Cctmaras del lado derecho del 
corazdn y es bombeada hacia los pulmones. La sangre ya oxigenada procedente de los 
pulmones entra en las c^maras del lado izquierdo del corazdn y es bombeada hacia el 
resto del cuerpo. Las paredes del ventricuio izquierdo son mas gruesas que las del 
derecho, ya que este ultimo necesita un menor esfuerzo muscular para bombear la sangre 
hacia los pulmones, que estan relativamente proximos. 


musculos esqueleticos, el musculo car¬ 
diaco de los vertebrados no depende de 
los impulsos nerviosos para iniciar su 
contraccion. I n lugar de ello, las con 
tracciones ritmicas estan establecidas por 
unas celulas musculares cardiacas espe- 
ciales denominadas celulas marcapa- 
sos. Hn el corazon de los let raped os. 
esias celu las estan local izadas en el 
nodiilo sinoauricular. un residuo del 
seno venoso de los antecesores piscifor- 
mes Id impulse) electrico que se inicia en 
este «marcapasos» se distrihuye por las 
celulas musculares de las auriculas y des¬ 
pues, tras un breve espacio de tiempo, 
por las celulas musculares de los ventri- 
culos. Desde este punto, el impulse) elec¬ 
trico se transmile rapidamente, a traves 
de un haz o fasciculo anriciilo-ventri¬ 
cular (o de His) hacia el a pice de los 
ventriculos. y a continuacidn por unas 


ft bras especiales (las fibras de Purkin- 
je). que ascienden por las paredes de los 
ventriculos (Figura 3^-20). Esta disposi- 
cion permite c}ue la contraccion se inicie 
en el a pice o «punta» ventricular y se dis- 
tribuya hacia arriba para comprimir y 
lx)mbear la sangre de la manera mas efi- 
caz: asi, tambien se consigue que la con¬ 
traccion de atnbos ventriculos sea si- 
multanea. Algunas especializaciones 
estruclurales de las libras de Purkinje. 
como una serie de discos intercalares 
bien desarrollados, y numerosas uniones 
estrechas ( gap), facilitan una transmision 
rapida de los impulsos por estas libras. 

El centro de control cardiaco se 
encuentra en la medula espinal, y de el 
salen dos grupos de nervios. Los iinpul- 
sos que se transmiten por uno de estos 
grupos. los nervios vagos. ralentizan el 
ritmo cardiaco. y los impulsos cjue se 
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Figura 34-19 

Corazon humano en sistole y en diastole. 

transmiten por el otro grupo. Los ner- 
vios aceleradores, aumentan su velo- 
cidad. Estos dos grupos de nervios 
terminan en el nodulo sinoauricular, con- 
trolando la actividad de dicho «marca- 
pasos*. 

A su vez, el centro de control del 
corazon recibe in forma cion sensorial 
sobre una gran variedad de estimulos. En 
lugares estrategicos del sistema circula- 
torio hay receptores de pres ion (sen si- 
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Figura 34-20 

Mecanismos neuromusculares de control del latido cardiaco. Las flechas indican la 
direccidn de la transmisidn del impulso desde el nddulo sinoauricular hasta el nodulo 
auriculo-ventricular. La onda de excitacibn se transmite despues, muy rbpidamente, hasta 
el musculo ventricular a traves de una serie de fibras conductoras especiales 


hies a la presibn sanguinea) y receptores 
qufmicos (sensihles al dioxido de carbo- 
no y al pH). Esta informacion es utiliza- 
da por el centro de control cardiaco para 
aumentar o disminuir el ritmo y el esfuer- 
zo del corazon, en funcidn de la activi- 
dad o de la posicion del cuerpo. El cora- 
zon esta, por tanto, controlado por una 
serie de mecanismos de retroalimenta- 
cion {feedback ) que mantienen constan- 
temente su actividad en consonancia con 
las necesidades del cuerpo. 

Debido a que el latido cardiaco se ini- 
cia en unas celulas musculares especia¬ 
les, se dice que el corazon de los verte- 
brados, junto con el de los moluscos y el 
de algunos otros invertebrados, e,s mio- 
genico («de origen muscular*). Aunque 
el sistema nei*vioso puede modificar la 
actividad del «marcapasos», reduciendo 
o aumentando el ritmo cardiaco, los corn- 
zones miogenicos pueden latir esponta- 
nea e involuntariamente, incluso despues 
de haber sido extralclos totalmente del 
cuerpo. Un corazon de tortuga o de rana 
puede continual* latiendo durante varias 
horas despues de haber sido extirpado, 
si se introduce en una solucion salina 


equilibrada. Algunos invertebrados, por 
ejemplo los crustaceos decapodos, tienen 
un corazon neurogenico («de origen 
nervioso*). En estos casos hay un ganglio 
nervioso cardiaco, situ ado sobre el cora¬ 
zon, que actua cotno marcapasos. Si 
dicho ganglio es separado del corazon, 
este deja de latir, a pesar de que el gan¬ 
glio continua activandose ritmicamente. 

Circulacion coronaria 

No es sorprendente que un 6rgano tan 
activo como el corazon necesite su pro- 
pio y abundante riego sanguineo. HI mus¬ 
culo cardiaco de la rana y de los demas 
anfibios esta atravesado por una cantidad 
de vasos tan enorme, que el propio lati¬ 
do del corazon empuja suficiente sangre 
oxigenada a travbs de estos vasos. Sin 
embargo, en las aves y los mamiferos, el 
musculo cardiaco es muy grueso, y su 
tasa metabolica tan alta, que debe poscer 
su propio suministro vascular, la circu¬ 
lacion coronaria. Las arterias corona- 
rias se ramifican para formal* una exten- 
sa red de capilares que rodean a las fibras 
musculares proporcionanctoles el oxige- 


no y los nutrientes necesarios. El muscu¬ 
lo cardiaco tiene una demanda de oxi- 
geno increlblemente elevada. Incluso 
cuando esta en reposo, el contzon extrae 
hasta un 70% del oxtgeno de la sangre, 
Io que contrasta con el 25% que extraen 
la mayoria de los otros tejidos corpora- 
les. Por esta razon, un aumento en el tra- 
bajo realizado por el corazon, trae como 
consecuenda un incremento enorme del 
flu jo de sangre por este sistema corona- 
rio (durante un ejercicio fuerte, hasta 
nueve veces mas alto que en reposo). 
Cualquier reduccion de la circulacion 
coronaria, debida a un bloqueo parcial o 
total (enfermedades de las arterias coro- 
narias), puede conducir a que se pro- 
duzca un ataque cardiaco (infaito de mio- 
cardio) en el que las celulas del corazon 
afectadas mueren como consecuenda de 
la falta de oxlgeno 


El espesamiento y la perdicia de 
elasticidad de las arterias se conoce como 
arterioesderosis. Cuando la 
arterioesclerosis se debe al engrosamiento 
de las paredes de las arterias por deposito 
de colesterol se denomina aterosclerosis. 
Esta irregularidad de las paredes de los 
vasos hace que a su alrededor la sangre 
se coagule, produciendose asi los 
trombos. Cuando se desprende un 
fragmento de un trombo, es transportado 
por la sangre hasta que forma un tapon 
en a I gun lugar, esto es, hasta que se 
produce una embolict Si la embolia liene 
lugar en una de las arterias coronarias, la 
persona sufre un ataque cardiaco (un 
«infaito»). La porcion del musculo 
cardiaco irrigada por las ramificaciones dc 
la arteria coronaria laponada muere por la 
falta de oxigeno. Quedara una cicairiz en 
el musculo cardiaco, si es que la persona 
logra sobrevivir. 


Arterias 

Todos los vasos sanguincos que salen del 
corazon se denominan arterias, tanto si 
llevan sangre oxigenada (aorta), como 
desoxigenada (arteria pulmonar). Para 
poder soportar presiones altas y sosteni- 
das, las arterias estan revestidas por una 
serie de capas de fibras de tejido con- 
juntivo, tanto elasticas como no elasticas 
(Figura 34-21). La elasticidad de las arte¬ 
rias les permite dilatarse para rccibir la 
tromba de sangre que el corazon les 
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Figura 34-21 

Arteria y vena mostrando sus capas. 
Observese el mayor grosor de la capa 
muscular (tunica media) en la arteria. 

envia durante la sistole, y posteriormen- 
te contraer.se sobre cl flu Rio durante la 
diastole. Esto homogeneiza la presion 
sanguinea. De este niodo. en el hombre, 
la presion arterial normal vana solo entre 
tin maximo de 120 mm Hg (durante la 
sistole) y un minimo de 80 mm Hg 
(durante la diastole) (esto normalmenie 
se expresa como 120/80 6 120 sobre 80), 
V no se produce un descenso hasta cero 
durante la diastole, como se podria espe- 
rar en un sistema fluido con bombeo 
intermitenre, 

A medida que las aiteiias se runiifican 
y estrechan para convertirse en arterio- 
las, la musculatura lisa va pasando a ser 
el principal componente de las paredes. 
La contraction de esta musculatura estre- 
cha las arteriolas v reduce el flu jo san- 
guineo. De este moclo, las arteriolas con- 
trolan el riego sanguineo a los organos, 
desviandolo hacia donde mas se necesi- 
ta en cada momento. La sangre debe 
bombearse con una presion hidrostalica 
suficientemente elevada como para ven¬ 
eer la resistencia que ofrecen los estre- 
chos conductos que debe recorrer. En 


consecuencia, la presion sanguinea es 
mas alta en los an imales grandes que en 
los pequenos. 

La presion sanguinea fue medida por 
primera vez en 1733 por Stephen Hales, 
un clerigo ingles, con una inventiva y 
curiosidad fuera de lo corriente. Ato a su 
yegua patas arriba (ya que «iba a ser sacri- 
ficada por inutil para el trabajo») y dejo 
expuesta su arteria femoral. A continua¬ 
tion introdujo en esta una canula metal i- 
ca conectada con un tubo de cristal alto 
por medio de la traquea de un ganso. El 
empleo de la traquea fue muy imaginati¬ 
ve) y practico, ya que die al aparato la fle- 
xibilidad necesana «para evitar los incon- 
venientes que pudieran surgir si la yegua 
no cooperaba». La sangre subio hasta 
2,44 m dentro del tubo de cristal, ascen- 
diendo y descendiendo dentro de el con 
las sistoles v diastoles cardiacas. El peso 
de la columna de sangre de 2,44 m era 
igual a la presion sanguinea. Iloy en dia 
expresamos esto como la altura de una 
columna de mercurio (Hg) que es 13,6 
veces mas pesado que el agua. Las cifras 
de Hales, expresadas en milimetros de 
mercurio. indican que mkJio una presion 
sanguinea de unos 180 a 200 mm Hg, es 
decir, la normal para un caballo. 

En la actualidacL la presion sanguinea 
en el hombre se suele medir de manera 
mucho mas sencilla utili/ando un instru- 
mento llamado es fig mo metro o ten- 
siometro. Se utiliza a ire para inflar un 
brazalete que se situa en el brazo, hasta 
alcanzar una presion lo suficientemente 
alta como para bloquear las arterias de 
esc braze. A medida que se va liberando 
lentamente el aire, una persona con un 
estetoscopio situado sobre la arteria bra- 
quial (en la parte interna del codo) puede 
oil* los primeros borbotones de sangre 
que circulan por la arteria cuando la pre¬ 
sion del brazalete permire que esta se 
abra ligeramente. Esto es equivalence a 
la presion sistolica. A medida que sigue 
disminuyendo la presion del aire en el 
brazalete, el sonido que se oye con el 
estetoscopio acaba por desaparecer cuan¬ 
do la sangre lluye suavemente por la arte¬ 
ria. La presion en la dial el sonido desa- 
parece es la presion diastolica. 


Capilares 

El icaliano Marcello Malpighi, en 1661. 
fue el primero en describir los capilares. 


confirmando de este modo la existencia 
de unos diminutos puentes de comuni- 
cacion entre los sistemas arterial y veno- 
so, cuya existencia habia supuesto Har¬ 
vey, pero que no pudo llegar a ver. 
Malpighi estudio los capilares del pul- 
mon de una rana viva, que aun continua 
siendo uno de los ejemplos mas simples 
y didacticos para demostrar el flu jo san¬ 
guineo capilar. 

Hay un numero enorme de capilares 
que se encuentran formando redes muy 
desarrolladas en casi todos los tejidos 
(Figura 34-22). En los musculos hay mas 
de 2000 capilares por mnr, pero no todos 
estan abiertos simultAneamente. De 
hecho. en un musculo esquelelico en 
reposo hay abiertos menos del 1% de sus 
capilares. Pero cuando el musculo se acti- 
va, todos los capilares pueden abrirse 
para llevar oxigeno y nutrientes a las 
fibras musculares que se encuentran tra- 
bajando, y tambien para recoger sus 
desechos metabolicos. 

Los capilares son muy estrechos, con 
un promedio, en los mamfferos, inferior 
a 8 (ini de dia metro, que es a penas lo 
que miden los eritrocitos que cleben cir¬ 
cular a t raves de el los. Sus paredes estan 
constituidas por una linica capa de finas 
celulas endoteliales, unidas entre si por 
una delgada membrana basal v por fibras 
de tejido conjuntivo. 


Arteriola 



V6nula 


Figura 34-22 

Red capilar. Los esfinteres precapilares 
(musculos que rodean cada salida) 
controlan el flujo sanguineo a traves de los 
capilares. 
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Intercambio capilar 

Los capilares son bastante permeables a 
los iones pequefios. los nutrientes y cl 
agua. La pres ion cle la sangre en el inte¬ 
rior de los capilares hacc que los Hquidos 
tengan una tenclencia a atravesar sns pare¬ 
des, para pasar a los espacios intersticia- 
les quc los rodean tp. 677). Debido a que 
las moleculas grandes, eomo las protei¬ 
nas plasmaticas. no pueden atravesar las 
paredes de los capilares, el liquido que 
se filtm esta casi lotalmente libre de pro- 
teinas. Hste movimiento de liquido es 
importante para irrigar los espacios inters- 
ticiales, propordonar a las celulas de los 
tejidos oxlgeno, glucosa. aminoacidos y 
otros nutrientes, y para eliminar los dese- 
chos metabolicos. Para que el intercam¬ 
bio capilar sea clicaz, los hquidos quc han 
ahandonado los capilares deben volver a 
ellos en algun punto de la circulacion. De 
locontrario. el liquido iria acumulando- 
se en los espacios tisulares. producien- 
dose un edema (p. 683) El complejo 
equilibrio en d intercambio de Hquidos a 
traves de las parecles de los capilares. se 
dehe a dos presiones o fuerzas opuestus. 
la presion hidrostatica (sanguinea) y la 
presion osmotica (Figura 3*1-23). 

La presion de la sangre qLie hace que 
las moleculas de agLia y los solutos ten¬ 
gan tendencia a atravesar las paretics de 
los capilares, es mas elevada al principio 
de estos vasos, y va disminuyendo a lo 
largo de los mismos (Figura 34-23)- Kn 
oposicion a la presion hidrostatica de la 
sangre, hay una presion osmotica creacla 
por las proteinas cjue no pueden atrave¬ 
sar las paredes de los capilares. Esta pre¬ 
sion osmotica coloidal de aproxima- 
damente 23 mm Hg en los mamlferos, 
hace que el agua tienda a volver a cntrar 
en los capilares. Como consecuencia de 
estas dos fuerzas contrarias, el agua y los 
solutos muestran una tendencia a filtrar- 
se en el extremo aiteriolar de los capila¬ 
res. donde la presion hidrostatica es 
mayor que la osmotica. y a retornar al 
interior de los capilares en los extremes 
venosos. donde la presion osmotica es 
mas elevada que la hidrosratica. 

La cantidad de liquido que se fillra a 
traves de las paredes de los capilares 
varia niucho entre los diferentes capila¬ 
res. Gcneralmente, el flu jo de salida es 
mayor t}ue el de entrada. y el lit|uido 
excedente, denominado I in fa. permane- 
ce en las espacios que hay enrre las celu- 


Pared del capilar 


Direccion del 
flujo sanguineo 


La presidn hidrostatica 

es mayor que la 
presion osmdtica Se 
produce un 
movimiento de salida 
desde el capilar 



La presion 
osmdtica es mayor 
que la presion 
hidrostatica. Se 
produce un 
movimiento hacia 
el interior del 
capilar 


Figura 34-23 

Movimiento de fluidos a traves de la pared de los capilares. En el extremo arterial del capilar 
la presidn hidrostatica de la sangre es mayor que la presion osmdtica coloidal debida a las 
proteinas plasmaticas. lo que hace que se produzca un «filtrado plasmatico» que sale del 
vaso. En el extremo venoso, la presion osmotica coloidal es m&s elevada que la hidrostatica, 
y el liquido vuelve a entrar en los vasos. De esta manera los nutrientes son conducidos al 
espacio intersticial y pueden pasar al interior de las celulas; ademas, se recogen los 
productos finales del metabolismo celular, que tras pasar al plasma, son eliminados. 


La situ a cion real es algo mas eomplieacla 
porque existe una pcquena presidn 
hidrostatica en el Huido intersticial, y una 
pequena cantidad de proteina puede 
atravesar las paredes de los capilares. La 
proteina tiende a acurnularse en el 
extremo venuiar del capilar. formandose 
ahi una cierta presion osmotica. Aunque 
los cfllculos reales tie las diferencias de 
presion dehen tener en cuenta las 
presiones hidrostuticas y osmotic as de 
los Hquidos intersticiales, el principio del 
movimiento de los lluidos en los 
capilares es tal como se ha expuesio. 

las de los diferentes tejidos. Este liquido 
que queda en el exterior cle los vasos 
snnguineos sera recogido y circulara por 
los capilares del sistema linfatico y 
finalmente podra retornar al sistema cir- 
culatorio a nivel de los grandes vasos Jin- 
I'aiicos (esto se vera postwiormente). 

Venas 

Las venulas y venas por las cpie la sangre 
circ ula para retornar al corn/.on son de 
paredes mas finas, menos elasticas, v de 
did metro sensiblemente mayor que las 
correspondences arterias v arteriolas 


(Figura 3-t-21). La presion sanguinea en 
el sistema venoso es baja, desde aproxi- 
madamente 10 mm Mg en el extremo 
venuiar de los capilares, hasta cero a nivel 
de la auricula derecha. Debido a esta baja 
presion, el retorno venoso se ve asistido 
por una serie cle valvulas en la luz de las 
venas. por los musculos corporales que 
las rodean y por la actuacion ritmicu cle 
los pulmoncs. Si no fuese por estos nieca- 
msmos, la sangre quedaria retenida en 
las extremidades inferiores de los ani- 
males cuando se encontrasen puestos de 
pie, lo que representa un problema real 
para aquellas personas que deben per- 
manecer de pie durante niucho tiempo. 
La.s venas que elevan la sangre desde las 
extremidades hacia el corazon ticnen 
Linas valvulas que clividen la larga eolum- 
na de sangre en pec|uenos segmentos. 
Cuando los musculos escjueleticos se con- 
traen, cosa quc sucede con la mas mini¬ 
ma actividad, comprimen a las venas, y 
la sangre qLie hay en su interior se des- 
plaza hacia el corazon, ya qLie las valvu- 
his de las venas impiden cjue se prockiz- 
ca un refill jo. El bien conocido riesgo de 
desmayarse cuanclo se esta de pie y en 
tension en Lin Ufa cakiroso, normaImen- 
te puc-cle evitarse moviendo deliberada- 
mente los musculos de las piernas. La 
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Figura 34-24 

A, Sistema linf&tico humano mostrando los 
principals vasos. B, Detalle de los 
capilares sanguineos y linfaticos. 

presi6n negativa que se crea en el t6rax 
eon cada inspiration pulmonar tambien 
ace 1 era el retorno venoso, al succionar la 
sangre a traves de la gran vena cava que 
se dirige hacia el corazon. 

Sistema linfAtico 

El sistema linfatico de los vertebrados es 
una extensa red de vasos de paredes 
finas. que se origina como unos capila¬ 
res linfaticos ciegos situados en la mayor 
parte de los tejidos del cuerpo. Estos se 
van reuniendo para formar vasos linfati¬ 
cos cada vez mSs grandes que. final- 
mente, desembocan en las venas de la 
zona inferior del cuello (Figura 34-24). La 


principal funcion del sistema linfatico es 
devolver a la sangre el exceso de liquido 
(linfa) que se filtra a traves de las pare¬ 
des de los capilares hacia los espacios 
intersticiales. La linfa es pr&cticamente 
id€ntica al plasma, pero tiene una con- 
centraci6n mucho mis baja de proteinas. 
Las moleculas de gran tamaho. en espe¬ 
cial las grasas absorbidas en el tubo 
digestivo, tambien llegan al sistema cir- 
culatorio a traves del sistema linfatico. La 
tasa de flujo linfatico es muy baja, ape- 
nas una diminuta fracci6n del flujo san- 
guineo. 

El sistema linfatico tambien tiene un 
papel importance en los mecanismos de 
defensa del cuerpo. A lo largo de los 
vasos linfaticos, y a intervalos regulates, 
hay unos ganglios (nodulos) linfaticos 
(Figura 34-24), que tienen varias funcio- 
nes defensivas. Son unos eficaces «filtros» 
en los que quedan retenidas las particu- 
las extranas. basicamente bacterias, que 
de otro modo podrian pasar al torrente 
circulatorio. Tambien son los principales 
centros (junto con la m£dula 6sea y el 
timo) de production, mantenimiento y 
distribucion de los iinfoeitos productores 
de anticuerpos, los componentes funda- 
mentales del sistema defensivo del orga- 
nismo (p. 681). 

Respiracion 

La energia almacenada en el alimento es 
liberada mediante procesos oxidativos, 
en los que, generalmente, el oxigeno es 
el aceptor ultimo de electrones. El oxi- 
geno necesario para ello entra en el cuer¬ 
po a traves de alguna superficie respira- 
toria. Los fisiologos diferencian dos 
procesos respiratorios distintos pero muy 
correlacionados: la respiracion celular. 
el proceso oxidativo que se produce en 
el interior de las celulas (p. 68) y la res¬ 
piracion externa, el intercambio de oxi- 
geno y dioxido de carbono entre el orga- 
nisino y su medio. En este apartado se 
tratara unicamente la respiracion externa 
y el transpose de gases desde las super¬ 
ficies respiratorias hasta los tejidos inter- 
nos. 

Los animales pequenos. como los 
protistas unicelulares, obtienen todo el 
oxlgeno que necesitan y se deshacen del 
dioxido de carbono por difusion directa 
a traves de la superficie de su membra- 
na celular. El intercambio de gases por 


difusion es posible, por regia general, 
solo en animales muy pequehos (menos 
de 1 mm de diametro), en los que las dis¬ 
tances a recorrer por los gases que se 
han de difundir son muy pequenas y en 
los que la superficie corporal es relativa- 
mente grande en relacion con su volu- 
men. A medida que los animales aumen- 
tan de tamano y desarrollan cubiertas 
impermeables, tambien tienen que desa- 
rrollar estructuras especializadas, como 
los pulmones o las branquias, para con- 
seguir un aumento considerable de la 
superficie efectiva de intercambio ga- 
seoso. Pero ya que los gases se difunden 
muy lentamente a traves de los tejidos 
vivos, es necesario un sistema circulato¬ 
rio que los distribuya desde y hasta los 
tejidos mis profundos del cuerpo. Inclu- 
so estas adaptaciones resultan insufi- 
cientes en los animales mas evoluciona- 
dos por sus elevadas tasas de respiracion 
celular. La solubilidad del oxigeno en el 
plasma sanguineo es tan baja que este, 
por si solo, no podria transportar sufi- 
ciente cantidad para satisfacer las nece- 
sidades metabolicas. Con el desarrollo 
evolutivo de proteinas sangutneas espe¬ 
cializadas en el transporte de oxigeno. 
como la hemoglobina, la capacidad de la 
sangre para el transporte de oxigeno 
aumento enormemente. De este modo, 
lo que habfa empezado como un requi¬ 
site sencillo y facilmente superable, 
desemboco en el desarrollo evolutivo de 
distintas y complejas adaptaciones respi¬ 
ratorias y circulatorias. 

Problemas de la 

RESPIRACION ACUATICA Y AEREA 

La forma en que un animal respira 
depende, en gran medida, de la natura- 
leza del medio en que vive. Los dos gran¬ 
des escenarios evolutivos para los ani¬ 
males, la tierra y el agua, son muy 
diferentes por sus caracteristicas fisicas. 
De entre estas cliferencias, la mas obvia 
es que el aire contiene mucho mas oxi¬ 
geno, al menos 20 veces mas, que el 
agua, 

Por ejemplo, el agua a 5 °C v total- 
mente saturada de aire contiene, aproxi- 
madamente, 9 ml de oxigeno por litro 
(0,9%); por contra, un litro de aire con¬ 
tiene 209 ml de oxigeno (21%). La den- 
sidad v la viscosidad del agua son, apro- 
ximaclamente, 800 y 50 veces mas altas 
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que las del aire. Adem&s, las moleculas 
gaseosas se difunden 10 000 veces mas 
rapidamente en el aire que en el agua. 
Estas diferencias han obligado a que los 
animales acuaticos hayan tenido que 
desarrollar mecanismos muv eficaces para 
extraer el oxigeno del agua. Sin embar¬ 
go, incluso los peces rmis evolucionados, 
con branquias y sistemas de bombeo 
muv eficaces, pueden gastar hasta un 20% 
de su energia simplemente para extraer 
el oxigeno del agua. En comparacion, un 
mamifero utiliza tan solo del 1 al 2% de 
su metabolismo basal para respirar. 

Es esencial que las superficies respi- 
ratorias sean delgadas y que se manten- 
gan siempre humedas para que se pueda 
producir la difusion de gases, en una fase 
acuosa, entre el ambiente y la circulacion 
sanguinea subyacente. lo que no repre¬ 
sents un problema para los animales 
acuaticos. inmersos como estan en el 
agua, pero si que es un problema impor¬ 
tance para los que respiran en el aire. Para 
mantener las membranas respiratorias 
humedas y a salvo de heridas, los ani¬ 
males que respiran aire han desarroila- 
do, generalmente, invaginaciones de la 
superficie corporal abiertas al exterior y, 
a continuation, les han anadido meca¬ 
nismos de bombeo para inspirar y expul¬ 
sar el aire. El pulmon es el mejor ejem- 
plo de una buena solution para respirar 
en la tierra. En general, las evaginacio- 
nes de la superficie corporal, como las 
branquias, son mas adecuadas para la res- 
piracion acuatica. y las invaginaciones, 
como los pulmones y tr^queas, son mejo- 
res para la respiracion aerea. Podemos 
ahora considerar los principales tipos de 
organos respiratorios que presentan los 
diferentes animales. 


Organos respiratorios 

Respiracion cutanea 

Los protozoos, esponjas. cnidarios y 
muchos gusanos respiran por difusion 
directa de gases entre el organismo y el 
medio. Memos dicho que este tipo de 
respiracion cutanea no es aclecuada 
para seres con mas de l mm de cl hi me¬ 
tro. Sin embargo, incrementando mucho 
la relation entre la superficie corporal y 
la masa, muchos animales pluricelulares 
respiran de este modo. Los platelmintos 
son un buen ejemplo de esta estrategia. 


La respiracion cutanea, en algunos casos, 
complementa a la respiracion branquial 
o pulmonar en animales relativamente 
grandes, como sucede en algunos anfi- 
bios y peces. Por ejemplo, una anguila 
puede realizar el 60% de su intercambio 
de oxigeno y de didxido de carbono a 
traves de la piel, que tiene una rica vas¬ 
cularization. Durante la hibernacion, 
algunas ranas y tortugas realizan todo su 
intercambio gaseoso a traves de la piel, 
mientras se encuentran sumergidas en las 
charcas o los arroyos. 

Sistema traqueal 

Los insectos y otros artropodos terrestres 
(ciempies, milpi£s y algunas aranas) han 
desarrollado un tipo muy especializado 
de sistema respiratorio; en muchos aspec- 
tos, es el sistema respiratorio mas simple, 
directo v efectivo de los que poseen los 
animales terrestres. Esta constituido por 
un conjunto de tubos (traqueas) que se 
ramifican repetidas veces y se extienden 
a todas las panes del cuerpo (p. 417). Los 
extremes terminales de las traqueolas, 
los canales de menor tamano (menos de 
1 pm diametro), estan llenos de liquido 
y desembocan en las membranas plas- 
maticas de las celulas corporales. El aire 
penetra en el sistema traqueal a traves de 
unos orificios (los espiraculos) que ac- 
tuan a modo de valvulas. El dioxido de 


carbono se difunde hacia el exterior, en 
tlireccion opuesta. Algunos insectos pue¬ 
den ventilar el sistema traqueal al reali¬ 
zar algunos movimientos corporales; el 
conocido movimiento que realizan las 
abejas metiendo, telescopicamente, unos 
segmentos abdominales en otros, es un 
buen ejemplo de ello. Debido a que las 
celulas poseen unas «tubenas» que las 
conectan directamente con el exterior, y 
a traves de las cuales entra el oxigeno 
y sale el dioxido de carbono, el sistema 
respiratorio de los insectos es totaimen- 
te independiente del sistema circulatorio. 
En consecuencia, la sangre de los insec¬ 
tos no esta directamente relacionada con 
el transporte de oxigeno. 

Branquias 

Las branquias, que pueden ser de clistin- 
tos tipos, son los organos respiratorios 
mas eficaces para la vida en el agua. Pue¬ 
den ser simples extensiones externas de 
la superficie del cuerpo, tales como las 
papulas dermicas de las estrellas de mar 
(p. 458), los penachos branquiales de 
los gusanos marinos (p. 358) o de los 
anfibios acuaticos (p. 539). Aun mas efi¬ 
caces son las branquias internas de los 
peces (p. 522) y los artropodos. Las bran¬ 
quias de los peces son unas delgadas 
estructuras filamentosas, bien vasculari- 
zadas y con los vasos circulatorios dis- 





,Boca abierta 



cerrada 


Op6rculo 

abierto 


Barra 

Filamenlos 

branquiales 


opercular 


Cuando se expanden los opbrculos, 
el agua pasa a las branquias 


Cuando la boca estci cerrada, el agua es 
empujada a traves de las branquias 


Figura 34-25 

Ventilacion de las branquias de los peces. Por la accibn de dos bombas de musculos 
esqueleticos, una en la cavidad bucal y otra en la cavidad opercular, el agua es aspirada 
por la boca, pasa sobre las branquias y sale por los operculos (hendiduras operculares). 
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puestos de manera tal que el flujo circu- 
latorio corre en sentido contrario al flujo 
del agua sobre los filamentos branquia- 
les. Hsta disposiciAn, denominada flujo 
de contracorriente (p. 666), permite ia 
maxima extraccion posible de oxigeno a 
partir del agua. El agua flu ye sohre las 
branquias como una corriente continua, 
impulsada por una eficaz bomba bran- 
quial CFigura 34-25), dotada de dos val- 
vulas. En ocasiones, la ventilacion de las 
branquias se ve ayudada por el despla- 
zamiento hacia adelante del cuerpo del 
pez a traves del agua. 




Figura 34-26 

Estructura interna de los pulmones en los distintos grupos de vertebrados. En general, la 
tendencia evolutiva ha sido la de pasar de simples sacos, con superficies de intercambio 
enlre la sangre y los espacios aereos reducidas, a estructuras complejas y lobuladas, con 
numerosos compartimentos y unas superficies de intercambio amplias. 


Pulmones 

Las branquias no son apropiadas para la 
vida en el a ire, ya que cuando se sacan 
del agua. en la que flotan, los filamentos 
branquiales se desploman. se secan y se 
pegan unos con otros; un pez fuera del 
agua se asfixia rapidamente a pesar de 
la abundancia de oxigeno a su alrededor. 
Por ello los vertebrados que respiran a ire 
poseen pulmones, unas cavidades in¬ 
tern as muy vascularizadas. En ciertos 
invertebrados (caracoles pulmonados. 
escorpiones. algunas aranas v algunos 
crustaceos pequenos), hay unos pulmo¬ 
nes send 1 los t pero la ventilacion en el los 
no es muy eficaz. 

Los pulmones, caracterlsticos de los 
vertebrados terrestres, se pueden venti- 
lar por medio de movimientos museula¬ 
res que produeen un intercambio ritmi- 
co de a ire. Los pulmones mas sencillos 
de los vertebrados son los de los peces 
pulmonados (dipnoos), que los utilizan 
como un complemento, o incluso para 
reemplazar totalmente, a la respiraciAn 
branquial durante los perfodos de sequia. 
Ahora bien. los pulmones de los dipnoos 
son bastante simples, con las paredes casi 
lisas en las que hay una red de capilares; 
estan conectados con la faringe median- 
te un tubulo, y el sistema de ventilacion 
para inspirar y espirar el aire es bastante 
primitivo. 

Los anfibios tambien presentan pul¬ 
mones, cuya forma varia desde unos 
sacos simples con las paredes lisas, en las 
salamandras, hasta los de las ranas y 
sapos, que estan sulxiivididos en varias 
camaras (Figura 34-26). La superficie total 
disponible para el intercambio de gases 
esta muy aumentada en los reptiles, cuyos 
pulmones estan sulxiivididos en una 


numerosa serie de sacos aAreos interco- 
nectados. Los mas complejos de todos los 
pulmones son los de los mamiferos, que 
estan divididos, de forma muy compleja, 
en millones de diminutos sacos. denomi- 
nados alveolos (Figura 34-27), cada uno 
de ellos irrigado por una rica red vascu¬ 
lar. Se ha estimado que los pulmones 
humanos tienen una superficie total de 50 
a 90 nr, aproximadamente unas 50 veces 
el area de la superficie de la piel, v con- 
tienen unos 1000 km de capilares. Los 
mamiferos endotermos necesitan tener 
una superficie de intercambio tan grande 
como esta con el fin de obtener del aire 
todo el oxigeno que precisan para man- 
tener su elevada rasa metabAlica. 

Un inconveniente de los pulmones es 
que el intercambio gaseoso con la san¬ 
gre solo se puede producir en los alveo¬ 
los. situ ados en los extremos del sistema 
de tubas que forman el arbol respirato- 
rio (traquea, bronquios y bronquiolos 


[Figura 34-27]). A diferencia del eficiente 
flujo, de un solo sentido, del agua a tra¬ 
ves de las branquias de los peces, el aire 
debe entrar y salir en un pulmAn por el 
mismo camino. Despues de cada exha¬ 
lation, los tubos aereos estan llenos de 
aire «ya utilizado», procedente de los al¬ 
veolos, y que, con la siguiente inhaiacidn. 
entrara de nuevo en los pulmones. El 
volumen de estos conductos aereos es lo 
que se denomina «aire residual*. Fste aire 
que circula hacia dentro y hacia fuera con 
cada respiracion es una dificultad anadi- 
da a la propia ventilacion de los pulmo¬ 
nes. l)e hecho. la ventilacion de los pul¬ 
mones es tan defieiente, que durante la 
respiracion normal en el hombre. con 
cada inspiration solo se renueva aproxi¬ 
madamente la sexta parte del aire conte- 
nido en los pulmones. Incluso despues 
de hacer una espiracion forzada, en el 
interior de ios pulmones queda entre un 
20 y un 35% de aire. 
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Figura 34-27 

A, Pulmones humanos, con el pulmon derecho en seccibn. B, Porcibn terminal de un bronquiolo mostrando los sacos aereos y su riego 
sangumeo. Las flechas indican la direccion del flujo sanguineo. 


En las aves, la efectividad de los pul¬ 
mones fue sumamente mejorada a I desa- 
rrollar un amplio sistema de sacos aereos 
(Figura 34-26 y p. 586), que actuan como 
reservorios de aire durante la ventilacibn. 
En cada inspiracion, el 75% del aire que 
entra en los pulmones los atraviesa y pasa 
hasta los sacos aereos (en ellos no se pro¬ 
duce el intercambio gaseoso). En el 
momento de la espiracibn, parte de este 
aire fresco pasa directa me nte a los con¬ 
duces pulmonares y finalmente a unos 
capilares aereos de grosor unicelular, 
en los que si se produce el intercambio 
gaseoso. Asi, los capilares aereos reciben 
aire fresco tanto durante la inspiracion 
como durante la espiracion. Esta perfec¬ 
tion del diseno de los pulmones de las 
aves no es mas que el resultado de una 
serie de presiones selectivas que tuvie- 
ron lugar durante la evolucibn del vuelo 
y como respuesta a sus elevados reque- 
rimientos metabolicos. 

Los anfibios utilizan un mecanLsmo de 
pres ion positiva para introducir el aire 
en sus pulmones, lo que les diferencia de 
la mayor paite de los reptiles, las aves y 
los mamtferos, cuya ventilacion se realiza 
por un mecanismo de presion negativa, 
es decir, succionando el aire hacia el inte¬ 
rior de los pulmones al expandir la caja 
toracica. Para introducir el aire en sus pul¬ 


mones, las ranas bajan primero ia parte 
inferior de su cavidad bucal, con lo que 
el aire pasa al interior de esta a traves de 
las narinas externas (orificios nasales); 
a continuacion, cierran las narinas y ele- 
van el suelo de la cavidad bucal, con lo 
que fuerzan el aire hacia los pulmones 
(Figura 34-28). No obstante, la mayor parte 
del tiempo. las ranas realizan una ventila¬ 
cion ritmica solo de su cavidad bucal que, 
al estar muy bien vascularizada, constitu- 
ye una superficie respiratoria que com- 
plementa a la respiracion pulmonar. 

Estructura y funci6n del 

SISTEMA RESPIRATORIO DE LOS 
MAMIFEROS 

En los mamtferos, el aire entra en el sis¬ 
tema a traves de las narinas (orificios 

Figura 34-28 

Respiracion de una rana. La rana, que 
respira por presion positiva, llena sus 
pulmones forzando el aire hacia ellos. A, Al 
bajar el suelo de la boca, el aire entra por 
las narinas. B, Con las narinas cerradas y 
la glotis abierta, fuerza el aire hacia los 
pulmones al levantar el suelo de la boca. 

C, La cavidad bucal se ventila 
ritmicamente durante un cierto tiempo. D, 
Los pulmones se vacian al contraerse la 
musculatura de la pared del cuerpo y por el 
retroceso elastico de los pulmones. 
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nasales externos), pasa a traves cle la 
camara nasal, tapizada por un epitelio 
productor cle moco, luego atraviesa los 
oriflcios nasalcs internos. conectados 
con la faringe. En este punto, donde se 
reunen los conductos digestivo y res pi¬ 
rate rio. el a ire in ha la do pasa por un 
hueco estrecho. la glotis. v los alimen- 
tos entran en el esofago para llegar al 
estomago (Figura 35-11, p. 711). La glo¬ 
tis desemboca en la laringe. o saco 
vocal, y esta, a su vez, en la traquea. 
que se divide en dos bronquios, uno 
hacia cada pulmon (Figura 34-27). En el 
interior de cada pulmon, el correspon- 
diente bronquio se subdivide repetidas 
veces para formar unos pequerios tubu- 
los, los bronquiolos, que, a traves de 
los conductos alveolares, conclucen el 
aire hasta los sacos aereos (alveolos) 
(Figura 34-27). El endotelio monoestra- 
tificado de la pared de los alveolos es 
muy delgado y esta hiimedo para facili- 
tar asi el intercambio de gases entre los 
sacos aereos y los capita res sanguineos 
subyacentes. Los conductos aereos estan 
tapizados por un epitelio con celulas 
secretoras de mex'o y celulas ciliadas, que 
desempenan un importante papel en el 
acondicionamienlo del aire antes de que 
alcance los alveolos. En las pa redes de 
la traquea, los bronquios, y en las de 
algunos bronquiolos. bay unos anillos 
cartilaginosos que los rode an parcial- 
mente y evitan cpie estos conductos pue- 
dan colapsarse. 

En su recorrido hacia los sacos aereos, 
el aire sufre tres cambios impoilanles: (1) 
se Ultra la mayor paite del polvo y de las 
parliculas extranas. (2) se calienta a la 
temperarura del cuerpo, y (3) se satura 
de vapor de agua. 

Los pulmones estan forma cl os en su 
mayor parte por un tejido conjuntivo 
elastico y por algo de tejido muscular, v 
estan recubiertos por una delgada capa 
cle un resistente epitelio conocido como 
pleura visceral, Una capa similar, la 
pleura parietal, tapiza la superficie in¬ 
terna cle las i - ) a redes del to rax (Figura 
34-27). Estas dos plcuras estan en con- 
lac to y se cleslizan una sob re otra a 
medida que los pulmones se expanclen 
y se contraen. HI «espacio» que queda 
entre ambas pleuras, denominado cavi- 
dad pleural, presenta un vacio parcial 
que ayuda a que los pulmones se 
ex panel an para rellenar la cavidad pleu¬ 


ral. For tanto no existe en realidad nin- 
gun espacio pleural, ya que las dos pleu¬ 
ras se cleslizan una sobre otra, lubrica- 
das por un fluido tisular (linfa). La 
cavidad toracica esta rocleada por la 
columna vertebral, las costillas y el ester- 
n6n, y en su base se encuentra el dia- 
fragma. un tabique muscular cle lorma 
abovedada. que separa las cavidades 
toracica y abdominal. IJnicamenle los 
mamiferos poseen un cliafragma mus- 
culoso. 

Mecanismo respiratorio 

La cavidad toracica es una camara her- 
metica al aire. Durante la inspiracion, 
las costillas se despiazan hacia arriba, el 
cliafragma se contrae y a plana, y la cavi- 
dacl toracica se expande (Figura 34-29). 
El consiguiente incremento del volumen 
cle la cavidad toracica hace que la presion 
del aire contenido en los pulmones quede 
por debajo cle la presion atmosfeiica, y el 
aire entre a traves cle los conductos res- 
piratorios para eciuilibrar la presion. 

La espiracion normal es un proceso 
menos activo que la inspiracion. Cuando 
los musculos se relajan, las costillas y el 
cliafragma vuelven a su posicion inicial, 
el tamario cle ia cavidad toracica dismi- 
nuye y los elasticos pulmones se desin- 
flan, con lo que se expulsa el aire (Figu¬ 
ra 34-29). 


Coordination de la respiration 

La respiracion debe ajustarse a las dife- 
rentes demandas de oxigeno que el cuer¬ 
po necesite en cada momento. La respi¬ 
racion es involuntaria y automatic^ en 
circunstancias normales, pero puede 
ponerse ha jo control voluntario. La res¬ 
piracion normal v tranquila esta contro- 
lada por neuronas situadas en la medula 
oblonga del encefalo. Estas neuronas pro- 
ducen espontaneamente impulsos ritmi- 
cos que inducen la contraccion del dia- 
fragma y cle los musculos intercostales 
que hay entre las costillas. El ritmo y la 
intensiclad cle la respiracion estan regula- 
clos cle forma precisa en relacion con la 
concentracion de dioxiclo cle carbono en 
sangre. Cuando se realiza algun ejercicio, 
el nivel cle dioxiclo cle carbono en sangre 
aumenta, y el ritmo respiratorio se incre- 
menta. En realidad, el efecto del dioxido 
de carbono se clebe al aumento de la con- 
ceniracion de iones hidrogeno en sangre, 
como se indica en la siguiente reacdon: 

CO ? + H 2 0 ^ H>CO, ^ H + + HCO< 

Asi, cualquier aumento de la cantidad de 
dioxido cle carbono esta acompanado por 
un incremento de iones hidrogeno, y 
ambos estimulan iniensamente el centra 
respiratorio cle la medula oblonga, lo que 
lleva al aumento del ritmo e intensidad 
cie la respiracion. 
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Figura 34-29 

Movimientos respiratorios en el hombre. 
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Es bien conoctdo el hecho de que los 
nadadores pueden permanecer 
sumergidos mucho mas tiempo si antes 
hiperventilan vigorosamente sus 
pulmones para expulsar el dioxido de 
carbon o de el los. Esto ret rasa la 
irrepriinible urgencia de asomar a la 
superficie para respirar. La practica es 
peligrosa porque el oxigeno sangumeo se 
gasta tan rapidamente como ocurriria sin 
la hiperventilaci6n previa, y el buceador 
podria entonces perder la consciencia 
cuando el aporte de oxigeno al cerebro 
bajase por debajo del punto critico. Esta 
parece ha her sido la causa de varies 
casos bien documentados de asfixia entre 
buceadores que intentaban batir una 
marca de permanencia en inmersion. 


Intercambio gaseoso en los 
pulmones y en los tejidos 

La difusion del oxigeno y del didxido de 
carbono se producen de acuerdo con las 
leyes fisicas de la difusion, es decir, los 
gases pasan desde zonas en las que tie- 
nen una concentracion elevada, hasta 
zonas en donde dicha concentracion es 
mas baja. El aire que respiramos no esta 
formado por un unico gas, sino por una 
mezcla de varios gases: aproximada- 
mente, 79% de nitrogeno, 20,9% de oxi¬ 
geno y cantidades menores de vapor de 
agua y dioxido de carbono. La presion 
atmosferica a nivel del mar es de 760 mm 
Hg. y representa la combinacion de las 
presiones de todos los gases presentes 
en el aire, cada uno de los cuales contri- 
buye en un porcentaje que esta en rela- 
cion con su abundancia relativa. La con- 
tribucibn de cada gas a la presion de una 
mezcla de ellos, como el aire, se dice que 
es la presion parcial de ese gas en con- 


creto. Por ejemplo, ya que en el aire hay 
un 20,9% de oxigeno. la presion parcial 
del oxigeno es 20,9 X 760, lo que equi- 
vale a aproximadamente 159 mm Hg para 
el aire seco. En realidad, el aire atmosfe- 
rico nunca esta totalmente seco, y la can- 
tidad variable de vapor de agua que estb 
presente ejerce, como el resto de los 
gases, una presion proportional a su con¬ 
centracion. 

En cuanto el aire entra en el sistema 
respiratorio, la presion parcial de cada 
uno de los gases cambia. Las diferencias 
entre el aire inspirado, espirado y alveo¬ 
lar son las que se indican en la Tabla 34- 
2 y se representan en la Figura 34-30. El 
aire inspirado se va saturando con vapor 
de agua a medida que se desplaza por 
los conductos aereos hacia los alveolos. 
Cuando llega a ellos y se mezcla con el 
aire residual del ciclo respiratorio ante¬ 
rior, el contenido en oxigeno disminuye, 
y el de dioxido de carbono aumenta. Con 
la espiracion, el aire de los alveolos se 
mezcla con el aire de los espacios muer- 
tos. produciendose una mezcla diferen- 
te (Tabla 34-2). 

Debido a que la presion parcial del 
oxigeno en los alveolos pulmonares (100 
mm Hg) es mayor que en los capilares 
venosos de los pulmones (40 mm Hg), el 
oxigeno se difunde hacia el interior de 
los capilares. De forma similar, el dioxi¬ 
do de carbono presenta una mayor con¬ 
centracion en la sangre de los capilares 
de los pulmones (46 mm Hg) que en el 
aire del interior de los alveolos (40 mm 
Hg), de forma que el dioxido de carbo¬ 
no se difunde desde la sangre hasta los 
alvbolos. 

En los tejidos, los gases tambien se 
difunden de acuerdo con los corres- 
pondientes gradientes de concentracion 


(Figura 34-30). La concentracion de oxi¬ 
geno en la sangre arterial (100 mm Hg) 
es mayor que en los tejidos (de 0 a 30 
mm Hg), y la concentracion del dioxi¬ 
do de carbono en estos (de 45 a 68 mm 
Hg) es superior a la que tiene en la san¬ 
gre arterial (40 mm Hg). En ambos 
casos, los gases pasan desde el lugar en 
el que tienen una mayor concentracion 
hacia aquel en el que la tienen mas 
baja. 

Aire atmosferico 

0 2 = 159 mm Hg 



Figura 34-30 

Intercambio de gases respiratorios en los 
pulmones y en las celulas. Los numeros 
representan las presiones parciales en 
milfmetros de mercurio (mm Hg). 


Tabla 34-2 

Presiones parciales y concentracion de Los gases en el aire y en los liquidos corporales 


Nitrogeno (N 2 ) 

Oxigeno (OJ 

D16xido de carbono (COJ 

Vapor de agua (H 2 0) 

Aire inspirado (seco) 

600 (79%) 

159 (20,9%) 

0,2 (0,03%) 

— 

Aire alveolar (saturado) 

573 (75,4%) 

100 (13,2%) 

40 (5,2%) 

47 ( 6 , 2 %) 

Aire espirado (saturado) 

569 (74,8%) 

116(15,3%) 

28 (3,7%) 

47 ( 6 , 2 %) 

Sangre arterial 

573 

100 

40 


Tejidos perifericos 

573 

30 

50 


Sangre venosa 

573 

40 

46 



Nota: Todos los va lores estan expresados en mm Hg. Lo tantos por ciento indican la proportion en que participan en la presion atmosferica total a nivel del mar 
(760 mm Hg). El aire inspirado se ha considerado como seco, aunque el aire atmosferico siempre contiene una cierta cantidad de agua. Por ejemplo, si el aire atmos¬ 
ferico esti a una temperatura de 20 °C y con una saiuracibn de agua media (humedad relativa del 50%), las diferenies presiones parciales y porcentajes serian: N_> 
593,5 (78,1%); 0 2 157 (20,6%); CO> 0,2 (0,03%); y H>0 8,75 (1,1%). 
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Transporte de gases par via 
sanguinea 

En algunos in vertebra cl os, I os gases res- 
piratorios se transportan, simplemente. 
disueltos en los lfquidos corporales. Sin 
embargo, la solubilidad del oxigeno en 
el agua es tan baja, cjiie este procedi- 
miento de transporte solo es adecuado 
para animales con tasas metabAlicas 
bajas. As!, solo el 1% del oxigeno reque- 
rido por el hombre puede transportarse 
de esta forma. Kn consecuencia. en 
muchos in vertebrae! os y casi en la total i- 
dad de los vertebrados. practicamente 
todo el oxigeno, y tambien una cantidad 
import ante del diAxido de carbono, son 
transportados en la sangre por unas pro- 
temas pigmentarias especiales. los pig- 
mentos respiratorios. En la mayoiia de 
los animates (en particular en todos los 
vertebrados) estos pigmentos respirato¬ 
rios estan en el interior de las celulas san- 
guineas. 


Debido a I peso del agua, la presion 
hidrostdtica aumenta el equivalentc de 
I atmosfera por cada 10 m de 
profundidad en el agua del mar, y la 
presion del a ire para un buceador delx; 
a u men tar de la inisma forma para que 
pueda ser utilizado durante la respiration 
por los pulmones, Bajo un incremento de 
presion, el a ire adicional se disuclve en la 
sangre; la cantidad depende de la 
profundidad y del tieinpo de inmersion 
del buceador. Si el buceador asciende 
lentamente, el gas escapa de la solucion 
iniperceptiblemente y es expulsado a 
craves de los pulmones. Sin embargo, si el 
ascenso es demasiado rapido. el a ire sale 
de la solucion v forma burbujas en la 
sangre y otros tejidos, una situacion 
conocida como enfermedad de la 
descompresioti o aft file jia. El resultado es 
doloroso y. si es grave, puede causar 
panllisis o la inuerte. 


El pigmento respiratorio mas amplia- 
mente dislribuido en el Reino Animal es 
la hemoglobina una proteina roja que 
conticne hierro y que esta presente en 
todos los vertebrados y en muchos inver- 
tebrados Cada molecula de hemoglo- 
bina esta formada por un 5%de un com- 
pucsto eonocido como grupo hemo. 
un complejo quo conriene hierro v que 
es el responsable del color rojo de la san- 


La anemia de las celulas fa lei formes es 
una enfermedad hereditaria incurable 
(p. 148) en la que un unico aminoacido 
de la hemoglobina normal (HbA) esta 
sustituido. La capacidad de la 
hemoglobina de las celulas falciformes 
(HbS) para el transporte del oxigeno se 
ve seriamente deterioracla y los 
eritrocitos tienden a arrugarse cuando la 
demanda de oxigeno es alta (por 
ejemplo, durante el ejercicio). Los 
ca pi lares entonces se atascan con los 
globulos rojos deformados. El area 
afectada se hace muv dolorosa y los 
tejidos pueden morir. En America, 
aproximadamente una de cada diez 
personas de raza negra son portadores 
(heterozigoticos) del caracter. Los 
heterozigoticos no desarrollan la 
enfermedad y llevan una existencia 
normal, pero si los dos padres son 
heterozigoticos, sus descendientes tienen 
una probabilidad del 25% de padecer 
esta enfermedad. 


gre, y un 95% de globina, una proteina 
ineolora. El grupo hemo de la hemoglo¬ 
bina tiene una gran afinidad por el oxi¬ 
geno. Cada gramo de hemoglobina puede 
cransportar como maximo 1,3 ml de oxi¬ 
geno aproximadamente; ya que hay unos 
15 g de hemoglobina en cada 100 ml de 
sangre humana, dicha cantidad de san¬ 
gre, saturada de oxigeno, conticne unos 
20 ml de oxigeno. Por supuesto, para cjue 
la hemoglobina sea util para el cuerpo 
debe mantwier el oxigeno en una com- 
binacion quimica reversible, de tal mane- 
ra que pueda ser puesto a disposidon de 
los tejidos. La cantidad real de oxigeno 
con la que se puede combinar la hemo¬ 
globina depende de la presion parcial de 
oxigeno alredeclor de las celulas sangui¬ 
neus. Cuando la concentracion de oxige¬ 
no es alta, como lo es en los capilares de 
los alveoles pulmonares, la hemoglobina 
puede combinarse con el; en los tejidos, 
doncle la presion parcial del oxigeno es 
baja. la hemoglobina tiende a liberar las 
reservas de oxigeno que I leva. 

La relaciAn entre la capacidad de 
carga y la concentracion de oxigeno 
ambiental se representa como una curva 
de saturaciAn de la hemoglobina (tam¬ 
bien denominada curva de disociacion 
de oxigeno [Kigura 34-311). Como se 
puede observar en estas curvas, cuanto 
mas baja sea la presion de oxigeno cir- 


Aimque la hemoglobina es el unico 
pigmento respiratorio cle los 
vertebrados, entre los invertebra dos 
conocemos otros pigmentos. La 
bemocianina. una proteina azul (]ue 
conticne cobre. existe en los emstaceos 
y en la mayor parte cle los inoluscos. La 
clorocmorina* un pigmento de color 
verde cjue contiene hierro, se encuentra 
en cuatro familias cle poliquetos 
tubicolas. Su estructura y capacidad de 
transporte de oxigeno son muy 
si mi lares a las de la hemoglobina. pero 
se transporta en forma tibre en el 
plasma en vez de estar encerrada en los 
glAbulos sanguineos. La bemeritrina es 
un pigmento rojo que se encuentra en 
algunos poliquetos. Aunque contiene 
hierro, este metal no se localiza en el 
grupo hemo (a pesar del nombre del 
pigmento), y su capacidad cle transporte 
de oxigeno es bast ante reducida en 
comparacion con la de la 
hemoglobina. 

cundante, mayor sera la cantidad de oxi¬ 
geno que se libera. Esta es una caracte- 
ristica importante de la hemoglobina, ya 
que permite cjue se libere mas oxigeno 
en aquellos tejidos que mas lo neccsitan 
(cjue presentan las mas bajas presiones 
parciales cle oxigeno). 

Otra caracteilstica cjue facilita la cesion 
cle oxigeno a los tejidos es la elevada sen- 


Dcsgraciadamente para el hombre y otros 
animates suj^eriores. la hemoglobina 
present;! una afinidad por el monoxido de 
carbono que es aproximadamente unas 
200 veces mas alta cjue su afinidad por d 
oxigeno. En consecuencia, incluso cuando 
el monoxide de carbono se encuentra en 
la atmosfera en concentraciones mas bajas 
cjue el oxigeno, tiende a desplazar al 
oxigeno de la hemoglobina para formar 
un compucsto estable denominado 
carboxihemoglobina. El aire cjue contenga 
aproximadamente solo un 0,2% de 
monoxido de carbono puede ser mortal. 
Debido a su tasa respiratoria mas alta. los 
ninos y los animates pequenos se 
envenenan mas rai>itlamente cjue el 
hombre adulto. El monoxido cle carbono 
se esta convirtiendo en un con ta mi name 
atmoslerico en proporciones cada vez 
mayores, a medida que aumentan la 
poblacion y la indust rializacion del 
mundo. 
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Presion parcial de 0 2 en mm Hg 



Figura 34-31 

Curvas de saturacion de la hemoglobina, que muestran como la cantidad de oxigeno que 
se puede unir a la hemoglobina esta en relacion con la presion parcial de oxigeno. A, Los 
animales pequenos tienen una sangre que libera oxfgeno de forma mas espontanea que la 
sangre de los animales grandes. B, La hemoglobina tambien es sensible a la presion 
parcial de dioxido de carbono. A medida que el dioxido de carbono penetra en la sangre 
desde los tejidos, la curva se desplaza a la derecha, disminuyendo la afinidad de la 
hemoglobina por el oxigeno. Asi, la hemoglobina descarga mas oxigeno en los tejidos en 
donde la concentracion de dioxido de carbono es mas alta. 


sibilidad tie la oxihemoglobina (hemo¬ 
globina combinatla con oxfgeno) al tlio- 
xiclo tie carbono. Los cam bias en el di6- 
xitlo de carbono a 1 reran la curva tie 
saturacion tie la hemoglobina hacia la 
derecha (Figura 34-31B), tin fenomeno 
que se conoce como efecto Bohr, va 
que file este cientifico tlanes quien lo 
descubrio. Por tan to segun va pasantlo 
el dioxido tie carbono a la sangre desde 
los tejidos que estan rtvspirantlo, se 
fomenta la liberation tie mas oxigeno por 
parte tie la hemoglobina. En los pulino- 


nes ocurre justo lo contrario: a medida 
que el dioxido tie carbono pasa tlescle la 
sangre venosa a los espacios alveolares, 
la curva tie saturaci6n de la hemoglobi¬ 
na retorna a la izquierda, lo que posibi- 
lita que la hemoglobina capte mas oxi¬ 
geno. 

La misma sangre que transporta el 
oxigeno desde los pulmones, debc trans- 
portar el dioxido tie carbono en su cami- 
no de regreso; sin embargo, y a tliferen- 
cia del oxigeno, que es transportatlo casi 
exclusivamente en combination con la 


hemoglobina, el dioxido tie carbono se 
transporta tie ties formas principales. Lina 
pequeha fraccion de dioxido de carbo¬ 
no, aproximadamente el 7% del total, se 
transporta en forma gaseosa, disuelto en 
el plasma. La mayor parte del dioxido de 
carbono, aproximadamente el 70%. se 
convierte en acitlo carbonico en los glo- 
bulos rojos sanguineos metliante la 
accion de la enzima an hid rasa carboni- 
ca. Inmediatamente. el acitlo carbonico 
se disocia en iones hitlrogeno e iones 
bicarbon ato, segun la siguiente reaction: 

anhidrasa carbdnica 

co 2 + h 2 o ^ H 2 CO* ^ H + + HCO.f 

El ion hitlrogeno se neutraliza por varios 
sistemas amortiguadores que impitlen 
una tlisminucion tlrastica del pi I sangui- 
neo. El ion bicarbonate quetla en diso- 
lucion en el plasma y en los eritrocicos, 
ya que, a tliferencia del dioxitlo tie car¬ 
bono, el ion bicarbonate) es muy soluble. 

Otra parte del dioxido de carbono, 
aproximadamente un 23% del total, se 
combi na de man era reversible con la 
hemoglobina. En lugar de combinarse con 
el grupo hemo, lo hace con los ratlicales 
amino tie diversos aminoacidos, forman- 
dose asi una carbaminohemoglobina. 

Tod as estas reacciones son reversi- 
bles. Cuando la sangre venosa llega a los 
pulmones. el dioxitlo tie carbono se 
difunde desde los eritrocitos hacia el aire 
alveolar. 


Rcsumen 


Bitsicameme el liquido corporal es agua, pero 
con muchas sustancias disueltas. entre tilas 
electrolitos v proteinas. La sangre de los ver- 
tebrados esta fonnada por plasma liquido y 
elementos formes, entre los que se encuen- 
tran los globulos rojos, los blancos y las pla- 
quetas. Los globulos rojos tienen un pigmen- 
to iransponador de oxigeno, la hemoglobina. 
Los globulos blancos son unos importantes 
demontos clefensivos. Las plaquetas son fun¬ 
damental's en ti proceso de la coagulation, 
que es necesario para evilar la perdida exte¬ 
rna de sangre cuando un vaso sanguineo ha 
skin danudo. A partir de tilas se liberan una 
serie cle factores que aetivan la protrombina 
para t]iie se transforme en trombina. una en/.i- 
ma que hace que el fibrinogeno past* a su 
forma de gel. la fibrina. 


La mayoria tie los animales tienen meca- 
nismos para protegerse frente a los agentes 
invasores. La fagocitosis tlcsempcAa un papti 
fundamental en la defensa de la mayoria de 
los animales pin r ice lu la res y es un mecanis- 
mo importance de alimentation para muchos 
protistas. En los vertebrados la fagocitosis 
puede ser fija (sistema reticulo endotdial) o 
movil (neutrofilos y macrofagos). 

E.l sistema innuinologieo de los vertebra¬ 
dos es capaz de res|X>nder ante un gran niinie- 
ro de antigenos es peel fi cos. y la respuesta 
aumenta en intensitlad tras exposiciones repe- 
tidas ante un mismo antigeno. Cierlas protei- 
nas de la superficie de la membrana de todas 
las celulas del cuerpo, son las res|xmsables del 
reconocimiento de lo propio y tie loextrano. 
ILsias proteinas estan codilicadas por los genes 


del complejo principal de histocompatibilidad 
(Ml 1C, major histocompatibility complex). Las 
c&lulas que inteivienen en las respuestas inmu- 
nitarias son los lagocitos (granulocitos, macro 
fagos) y los linfocitos. Los linfocitos T (celulas 
T) tienen en su superfine receptores espeeifi- 
cos para los antigenos, y los linfocitos H Cecill¬ 
ias II) tienen aniicuerpos en su superficie. y 
clan origen a otras celulas que secretan mas 
anticuerpos (celulas plasmaticas). Se distin- 
guen varios subtipos de celulas T por su.s dife- 
rentes funciones y por las proteinas especifi- 
cas que tienen en su superficie, por ejemplo, 
las celulas V de cola bora cion (T H , helper cells) 
y los linfocitos T citotoxicos. Las celulas ThI 
estimulan las respu estas inmunitarias de tipo 
celular y las celulas T M 2 las de tipo humoral (a 
base de aniicuerpos). Cuando uno de estos 















702 


Parte TV Accividad vital 


tipos de respuesta se estimula. el otro tientle 
a inhibirse. Las celulas del sistcma inmuniia- 
rio se cornu nican unas con otras y con el resto 
de las celulas del cuerpo por medio de dto- 
quinas, entre las que se encuentran varias inter- 
leuquinas, el interfer6n-y y el factor de necro¬ 
sis tumoral. 

Una repuesta inmunitaria se desencadena 
cuando un macrofago fagocita un anttgeno, y 
presenta paries de esie ultimo a las celulas T de 
colaboraci6n. En una rcspuesta humoral, unas 
celulas T m 2 concretas estimulan la proliferaci6n 
de unos linfocitos B especificos y, fmalmente, 
se producen celulas plasmaticas que secretan 
los anticuerpos especificos para el anttgeno. 
Parte de las cdulas B activadas permanecen 
como celulas de memoria, que son las respon- 
sables de las respuestas secundarias, Entre otras 
acciones, las anticuerpos ayudan a destruir las 
sustancias invasoras por opsonizacion y por lisis 
via complemento. La inflamacion es un proce- 
so inespecifico muy infiuido por la primera 
experiencia inmunitaria del cuerpo frente a un 
antigeno concreto. La hipersensibilidad retar- 
dada es un tipo de inmunidad por medio de 
celulas. y la hipersensibilidad inmediata. depen- 
de de los anticuerpos, en particular de las lgE 
de la superficie de los mastocilos. 

La proteina CD4 de la superficie de las 
celulas T h es el receptor para el VIH. y la des¬ 
truction de las celulas CD4~ es la responsable 
de muchos de los darios que sufre el sistcma 
inmunitario en el SIDA. 

Las personas presentan antigenos geneti- 
camente determinados en la superficie de 
todas sus celulas sanguine as (grupos sangui¬ 
neus ABO y otros); los tipos sanguineos delxm 
ser compatibles para poder realizar una trans- 
fusi6n. o la sangre transfundida podria ser 
aglutinada por los anticuerpos del receptor. 

En los sistemas circulatorios abiertos, 
como los de los artropodos y la mayoria de 


los moluscos, la sangre sale de las arterias y 
pasa al hemocele. que es una cavidad corpo¬ 
ral primaria derivada del blastocele. En los sis- 
temas circulatorios cerrados, como los de los 
anelidos, vertebrados y moluscos cefalopo- 
dos, el corazon bombea sangre a las arterias 
y despues a las arteriolas de menor tamafio; 
a traves de una fina red de capilares, estas 
pasan la sangre a las venulas, y fmalmente a 
las venas, que conducen de nuevo la sangre 
hasta el corazon. Los peces, c|ue tienen un 
corazon bicameral con una auricula y un ven- 
triculo, bomlxxin la sangre hacia las bnanquias. 
y despues pasa directamente a los ca pi la res 
sistemicos de todos los organos del cuerpo. 
sin liaber pasado nuevamente por el corazon. 
Con el desarrollo evolutivo de los pulmoncs, 
los vertebrados tambien desarrollaron una cir- 
culacion doble, con un circuito sistemico, que 
suministra sangre al cuerpo. y un circuito pul- 
monar, cjue esta al sorvicio de los pulmoncs. 
Para que este sistcma doble sea eficaz, se 
necesita que tanto la auricula como el ventri- 
culo se dividan en dos para formar una 
bomba doble; la division se inicio en los dip- 
noos y los anfibios, en los que el coraz6n 
liene dos auriculas y un ventriculo, y se com- 
plet6 en las aves y los mamiferos. que poseen 
un corazon tetracameral. 

El flujo unidireccional de la sangre duran¬ 
te la contraction (sistole) y relajacion (diasto¬ 
le) del corazon. esta asegurado por unas vol¬ 
vulus que hay entre las auriculas y los 
ventriculos, y entre estos y las arterias pulmo- 
nar y aorta. Aunque el coraz6n puede latir 
espontaneamente, el ritmo cardiaco esta con- 
trolado por nervios del sistema nervioso cen¬ 
tral. La aka demanda de oxigeno del musculo 
cardiaco esta ahastecida por una circulat ion 
coronaria bien desarrollada. Lis paredes de las 
arterias son mas gruesas que las de las venas, 
y el tejido conjuntivo de las paredes de las arte- 


rias permitc que estas se puedan expundir 
durante la sistole y contraer durante la diasto¬ 
le. Li presion arterial (hidrostatica) normal, en 
el hombre, es de 120 mm Hg en la sistole y de 
80 mm I Ig en la diastole. Debido a que las 
paredes de los capilares son permeable* al 
agua. a traves de ellas se produce un tllirudo 
de liquido, libre de proteinas. Este movimien- 
to de liquido esta determinado por el equili- 
brio entre dos fuerzas opuestas, la presion 
hidrostatica y la presion osm6lica debida a las 
proteinas. F.l liquido tisular (linfa) que no vud- 
ve a entrar en los capilares es recuperado por 
el sistema linlatico y vuelve a I sistema circu- 
latorio a traves de los vasos linfaticos. 

El transporte de gases respiratorios, en los 
animales pcquerios puede depender de la 
difusion entre el medio y los tejidos (o el cito- 
plasma). pero los animates grandes necesiian 
organos respiratorios especializados, como 
branquias. traqueas o pulmoncs. para irans- 
portar los gases respiratorios. Las branquias v 
los pulmoncs incrementan notablememe la 
superficie de intercambio de los gases respi¬ 
ratorios entre la sangre y el ambience. Muchas 
a ni males poseen pigmentos respiratorios y 
otros mecanismos para transportar el oxige¬ 
no y el dibxido de carbono en su sangre. LI 
pigmento respiratorio mas frecuente en el 
Keino Animal es la hemoglobina, que poset 
una elevada afinidad por el oxigeno, a alias 
concentraciones de este. pero que lo libera 
cuando esta poco concentrado. Li hemoglo¬ 
bina de lo.s vertebrados, que se encuentra en 
el interior do los eritrocitos, se combina facil- 
mente con el oxigeno en las branquias y pul¬ 
monis, y lo libera en lo.s tejidos en los que la 
presion part ial de oxigeno es baja. El dioxi- 
do de carbono es transportado en la sangre 
desde los tejidos a los pulmoncs como ion 
bicarbonate, en combinacibn con la hemo¬ 
globina, o como gas en disoludon. 


Cuestionario 


1. Month re los principals electrolitos 
intracelulares y los principales electrolitos 
extracelulares. 

2. /Cual es el destine cle los eritrocitos 
viejos en el cuerpo? 

3 Esquematice o describa brevemente la 
secuencia de sucesos que conducen a la 
coagulacion sanguinea. 

i La fagocitosis es un mecanismo de 
defensa importante en la mayoria de los 
animalcs. ;Como se clasifican los 
fagocitos? Cite dos tipos de celulas 
fagociticas. 

5. ,CuaIes son las bases moleculares del 
reconocimiento de lo propio y lo extra no? 


6. /Que diferencias hay entre las celulas T 
y las celulas B*' 

7. /;Que es una citoquina? <jCu31es son 
algunas cle sus fimeiones? 

8 Resuma la secuencia de sucesos de una 
respuesta inmunitaria humoral, desde la 
introduction del anttgeno hasta la 
producci6n de los anticuerpos. 

9. Defina lo.s siguientes conceptos: Celula 
plasmatica, respuesta secundaria, celulas 
de recuerdo. complemento, 
opsonizaci6n, titulo, estimulo. citoquina. 
linfoquina, celula asesina, interleuquina-2. 

10. En general, c que consecuencias tiene la 
activacibn de las celulas T, ( l en la 


respuesta inmunitaria? y la activacion 
de las celulas T M 2? 

1 i Diferencie entre proteinas MHC cle clii.se 
I y de dase II. 

12. Describa una respuesta inflamatoria 
tipica. 

13. Diferencie la hipersensibilidad retarclnchi 
y la hipersensibilidad inmediata. 

14. En el SIDA, *cual es el principal 
mecanismo por el que el VIH dana el 
sistema inmunitario? 

15 Cite los genotipos de cadu uno de los 
siguientes tipos sanguineos: A. B. 0 y 
AB. /Que sucetle cuando una persona 
con sangre de tipo A se la dona a otra 
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con sangre tie tipo B? ,;y con sangre tie 
tipo AB? <y con sangre tie lipo 0? 

16. ,Cual es la tiiferencia entre un sistema 
circulatorio abierto y uno cerratk)? ,;cual 
es el origen tie un hemocele como el 
que tienen los artropodos? 

17. Coloque ordenadamente los siguientes 
terminos para describir el llujo tie la 
sangre en el sistema circulatorio tie un 
pez: ventriculo. capilares branquiales. 
seno venoso, capilares sistemicos, 
auricula, aorta dorsal. 

18. Intlique el llujo tie la sangre a craves del 
corazon tie un mamffero, nombrando 
catla una tie las camaras y va I villas, y 
explicantlo cuando entra la sangre en 
cada auricula, cuando sale cle ellas. 
cuando entra en los veniriculos y 
cuando sale tie estos. 

19. Hxplique el origen y la forma tie 
transmision ttel inipulso que da origen a 


la contracciGn tlel corazon. <Bor que se 
dice que el corazon de los vertebrados 
es miogenieo? 

20. Defina los terminos sistole y diastole. 

21. Fxplique los movimientos de los 
liquid os a traves de las paredes de los 
capilares. <Por qu6 el equilibrio entre 
presion hidrostatica v presion osmotica 
coloitlal es el que tlelermina la 
direction del flu jo tie los liquitlos? 

22. De sc riba brevemente el sistema 
linfdtico. ^Cudles son sus principales 
funciones? 

23. <Cual es la ventaja de las branquias de 
los peces para la respiration en el agua 
y la desventaja de la respiration 
branquial en la lierra? 

24. Intlique el camino tlel aire inspiratlo 
en el hombre, destle los orificios 
nasales a las camaras mas pequenas 
tlel pulmon. jQu£ es el «aire residuaU 


tie los pulmones tie los mamiferos? 
£c6nio afecta a la presion partial de 
oxigeno cuando el aire llega a los 
alveolos? 

25. <Como venlila una rana sus 
pulmones?. Diferencie la respiration 
por presion positiva en los anfibios y 
la respiration por presion negativa en 
los mamiferos. 

26. Describa el sistema traqueal tie los 
insectos. ,;Que ventajas presenta este 
sistema en los animates pequenos? 

27. ,;Que papel tiene el dioxido tie carbono 
en el control del ritmo y la profundidatl 
de la respiration en un mamifero? 

28. Explique como se iransporta el 
oxigeno en la sangre, incluyendo 
especificamente el pa pel tie la 
hemoglobina. Conteste la misma 
cuestion pero con relation al transporte 
de dioxido de carbono. 
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sanguineos que actuan para detener fas 
hem orragias, tarn hie n at mptei i otros 
papeles complejos en la sal ltd y en la 
enfermedad. 





Un cuerno de la abundancia de los alimentos 

Sir Walter Raleigh indico que la diferencia entre un hombre 
rico y otro pobre es que el primcro come cuando le apetece, 
mientras que el segundo come cuando puede. En el mundo 
superpoblado actual, en el que cada ano se anaden otros 
90 mi Hones a los 5600 millones de personas de la poblacion 
mundlal, la diferencia entre el rico, bien alimentado, y el 
pobre. hambrientoy malnutrido, se sigue manteniendo, y el 
comentario de Sir Walter aim es valido. A diferencia del 
hombre rico, que puede conseguir sus alimentos sin mas que 
cogerlos, ya envasados. de los estantes de un supermercado 
bien abastecido, para el mundo pobre, conio para cl resto del 
Reino Animal, el conseguir algo que comer representa una 
cuestion de supervivencia. 

Eos posibles alimentos estan por todas panes, y pocas 
fuentes estan aim sin cxplotar. Eos animales pican, mastican, 
muerden, exprimen, raen, ramonean, desmenuzan, raspan. 
filtran, engloban, enredan, succionan y absorben una increible 
variedad de alimentos. Lo que un animal come y la forma en 
que lo hace, afectu enormemente a sus adaptaciones 


alimentarias. comporlamiento. fisiologia y a su anatoirria 
interna y externa: en resumen. afectan tanto a la forma del 
cuerpo coino al papel que representan en el entramado de la 
vkla. Eos inacabados avances evolutivos de los depredadortv, 
las presas, van alcanzando un equilibrio entre las adaptations 
para comer v las adaptaciones para evitar ser comido. Es por 
ello que los mecanismos para alimenttir.se son bastante 
estables. y la variabilidad de los animales es mucho mayor que 
la de sus procesos digeslivos. Tanto los vertebrados como los 
invenebrados poseen enzimas digestivas similares. Eos 
procesos bioqmmicos para la utilizacion de los nutrientes y mi 
trnnsformacion en energia son aiin mucho mas uniforme.s. Lb 
fuentes alimentarias de los animales son como una 
cornucopia, cuerno de la abundancia, en la que los aliments 
mantienen tin flu jo de entrada y salida. Son muy variados los 
alimentos que entran por la boca del cuerno. gracias a una 
enorme variabilidad de adaptaciones alimentarias, se van 
simplificando. y al final se emplean para un proposito eonum: 
la supervivencia v la reproduction. ■ 
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Todos los organ ism os necesitan energia 
para mantener sus complicadas y nuiy 
organizadas estructuras. Esta es la ener¬ 
gia quimica que se libera al producirse la 
transformacion cle las complejas sustan- 
cias que el organ is mo adquiere del 
medio, en otras mas simples. 

La principal fuente de energia para la 
vkla en la Tierra es el Sol. La luz solar es 
captada por las moleculas de clorofiia de 
las plantas verdes, que transforman una 
parte de esta energia en energia quimica 
(energia trofica). Las plantas verdes son 
organismcxs autotrofos que necesitan sola- 
mente los compuestos inorganicos, que 
absorben de su medio, como base para la 
sintesis de compuestos mas complejos que 
permiten su crecimiento. La mayoria de 
los organismos autotrofos son fototrofos, 
portadores cle clorofiia, auncjue algunos, 
como las bacterias quimiosinteticas, son 
quimiotrofos, y obtienen su energia a 
partir de reacciones quimicas inorganicas. 

Practicamente todos los animales son 
organismos heterotrofos, que depen- 
den de compuestos organicos ya sinteti- 
zados por las plantas, o por otros ani¬ 
males, para obtener los materiales que 
utilizan para su propio crecimiento, 
manutencion y para la perpetuacion de 
su propia estirpe. Como el alimento cle 
los animales, const ituido normal mente 
por los complejos tejidos de otros orga¬ 
nismos, generalmente es demasiado volu- 
minoso para ser absorbido directamente 
por las celulas, debe fragmentarse, o 
digerirse, hasta for mar moleculas solu¬ 
bles que sean lo suficientemente peque- 
nas como para pocler ser utilizadas. 

Los animales pueden dividirse en cier- 
to numero cle categorias basandose en 
sus habitos alimentarios: los herbivoros 
se alimentan principal mente cle materia 
vegetal; los carnivoros lo hacen, fun- 
damentalmente, de los herbivoros o de 
otros carnivoros; los omnivoros pueden 
comer tanto plantas como animales. 

La ingestion de la comida v su sim- 
plificacion por el proceso de la digestion 
son unicamente los pasos iniciales de la 
nutricion. Los alimentos son reducidos 
por la digestion hasta que se obtienen 
moleculas solubles que pueden ser 
absorbidas dentro del sistema circula- 
torio v. por esta via, pueden transpor- 
tarse a los tejidos del cuerpo. Se asimi- 
lan en el protoplasma cle las celulas. El 
oxigeno tambien es transportado por la 


sangre a los tejidos, doncle los productos 
cle los alimentos son oxidados, o que- 
mados, para obtener energia y calor. 
Mucha de la coniid;?no es utilizada inme- 
diatamente, sino que se almacena para 
el futuro. Por ultimo, los desechos pro- 
ducidos por la oxidacibn deben ser 
excretados. Los productos de la comi¬ 
da que no pueden ser digeridos se eli- 
minan en forma de heces. 

En este capitulo esaidiaremos, en pri¬ 
mer lugar, las aclaptaciones alimentarias 
de los animales. A continuacion aborda- 
remos la digestion y la absorcion de los 
nutrientes. Y concluiremos considerando 
los requisites troficos de los animales. 

Estrategias 

ALIMENTARIAS 

Solo unos pocos animales pueden absor¬ 
ber directamente los nutrientes del medio 
en que viven. Algunos parasites sangui- 
neos o intestinales pueden obtener todos 
sus nutrientes como moleculas orgSnicas 
primarias por absorcion superficial. Algu¬ 
nos inveitebrados acuaticos pueden satis- 
facer paite de sus necesidades alimentarias 
directamente a partir del agua. Sin embar¬ 
go, la mayoria de los animales deben rea- 
lizar un cierto esfuerzo pant conseguir sus 
alimentos. Las especializaciones que han 
desarrollaclo para conseguirlos son casi tan 
abundantes como los mismos animales. En 
esta breve exposicion consideraremos solo 
algunos de los principales mecanismos 
para la recoleccion de los alimentos. 

Alimentacion a base 

DE PARTICULAS 

En las capas mas superficiales de los 
oceanos hay una nuiltitud cle partfculas en 
suspension. La mayor paite de el las per- 
tenecen al plancton. un conjunto de oiga- 
nismos de tamano demasiado pequeno 
como para hacer algo mas que no sea flo- 
tar a merced de las corrientes oceanicas. 
El resto son residuos organicos, los res- 
tos de vegetales y animales muertos que 
se van desintegrando. Aunque el plancton 
oceanico forma una zona rica y vital para 
el planeta, su distribucion es muy hetero- 
genea. Los mayores acumulos de planc¬ 
ton aparecen en los esruarios y en zonas 
de afloramiento ( upwellfng ), doncle hay 
un abunclanle flujo de nutrientes. El planc¬ 
ton es ingerido por muchos animales de 


un-famaflo algo mayor, tanto veitebrados 
como invertebraclos, que emplean una 
gran variedad cle mecanismos para ello. 

Uno de los metodos mas impoitantes 
y mas ampliamente utilizados de alimen- 
tacion es la filtracion, que es la forma de 
alimentarse que tienen los suspensivo- 
ros (Figura 35-1). La mayoria de los sus- 
pensivorcxs utilizan superficies ciliadas para 
proclucir corrientes ciue clirigen las parti- 
culas alimenticias flotantes hasta sus bocas. 
La mayor parte de los invertebraclos sus- 
pensivoros, como los gusanos poliquetos 
tubicolas, los moluscos bivalvos, los hemi- 
cordaclos y la mayoria cle los procorda- 
dexs, atrapan las paiticulas de alimento con 
trampas cle moco que dirigen la comida 
hacia el tubo digestivo. Otros, como los 
camarones, las pulgas de agua y los per- 
cebes, realizan movimientos de barrido 
con sus apendices, cjue tienen un aspec- 
to plumoso, para crear corrientes de agua 
y atrapar el alimento, que luego trans- 
portan hasta la boca. Algunas fases larva- 
rias dulciacuicolas de algunos ordenes cle 
insectos emplean sedas en forma cle aba- 
nico o tejen redes cle seda para atrapar los 
alimentos. 

Los animales suspensivoros han evo- 
lucionado. en muchos casos, a partir de 
representantes de grupos que en princi- 
pio se alimentaban selectivamente. Los 
ejemplos son muy numerosos: muchos 
microcrustSceos, peces tales como los 
arenques, sabalos y algunos tiburones, 
aves como el flamenco, y los mayores de 
todos lexs animales, las ballenas. La impor- 
tancia de un componente del plancton, 
las diatomeas, para soportar la gran pira- 
micle de animales suspensivoros fue 
puesta de manifiesto por N. J. Berril 0 : 

«Un rorcual necesita tener una 
tonelada de arenques en su 
estomago para encontrarse 
satisfecho, es decir. necesita comer 
hasta 5000 peces. Cada arenque, a 
su vez. puede tener cle 6000 a 7000 
crustaceos en su propio estomago. 
cada uno de los cuales puede tener 
hasta 130 000 diatomeas en el suyo. 
En otras palabras, cuatro billones cle 
diatomeas verdiamarillas son las que 
sostienen a una ballena cie tamano 
medio, como maximo, durante unas 
cuantas horns.» 

' Berril, N. J. 1958. You and the universe. New York. 
Dodd. Mead & Co. 
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Figura 35-1 

Algunos animates filtradores y las formas 
en que se alimentan. 



A. Los sabelidos (clase Polychaeta, filo 
Annelida) poseen una corona de 
tentaculos. Los numerosos cilios situados 
en los bordes de dichos tentaculos 
conducen el agua (flecha gruesa) entre las 
pfnnulas, donde las partfculas de alimento 
quedan atrapadas en moco; 
posteriormente se transportan por un surco 
situado en el centra de cada tentaculo 
hasta la boca (ftechas discontinuas). 




B. Los moluscos bivalvos (clase Bivalvia, filo 
Mollusca) utilizan las branquias como 
estructuras para la recoleccion de los 
alimentos, asi como para la respiracion. Las 
corrientes de agua que crean los cilios de las 
branquias transportan las partfculas 
alimenticias que penetran por el sifon 
inhalante y luego pasan por entre las ranuras 
que quedan entre las branquias, donde las 
particulas quedan atrapadas en el moco que 
recubre la superficie de las mismas. 

Entonces las particulas son conducidas a 
traves de unos surcos ciliados hasta la boca 
(no representada). Las flechas indican la 
direccion de las corrientes de agua. 




C. Las ballenas (clase Mammalia, filo 
Chordata) filtran el plancton, principalmente 
unos crustaceos llamados «krill», con las 
I6minas conocidas como barbas o ballenas. 
El agua entra en la boca abierta de la 
ballena mientras esta nada, con la fuerza 
que proporciona el cuerpo cuando se 
desplaza hacia delante, y se filtra a traves 
de las mas de 300 barbas corneas que 
cuelgan como cortinas desde el paladar de 
su boca. El krill y otros organismos 
planctbnicos que quedan retenidos entre 
las barbas son periodicamente recogidos 
con la enorme lengua y tragados. 



D. El arenque y otros peces suspensfvoros 
(clase Osteichthyes, filo Chordata) utilizan 
las branquispinas que se extienden hacia 
adelante desde los arcos branquiales, en la 
cavidad farfngea. Los arenques nadan casi 
constantemente, lo que fuerza el agua y 
los alimentos en suspension hacia el 
interior de la boca; los alimentos quedan 
retenidos en las branquispinas y el agua es 
expulsada al exterior a traves de las 
aberturas branquiales. 


Otro tipo de alimentacion a base de 
particulas es la que explota los depositos 
de detritos organicos que se acumulan 
sobre o en el sustrato; esta es la deno- 
minada alimentacion de deposito. 
Algunos detritivoros, como muchcxs ane- 
lidos y algunos hemicordados, simple- 
mente hacen circular el sustrato a traves 
de su tubo digestive, tomando de el todo 
lo que sirva como alimento. Otros, como 
los moluscos escafopodos, algunos bival¬ 
vos primitivos y ciertos poliquetos tubi- 
colas sedentarios, utilizan sus apendices 
para recoger los depositos organicos que 
estan a cierta distancia del cuerpo y lle- 
varlos hacia la boca (Figura 35-2). 

Alimentaci6n a base 

DE SOLIDOS 

Algunas de las mas interesantes adapta- 
ciones de los animates son las que se han 



Figura 35-2 

El anelido Amphitrite es un animal 
detritivoro que vive en una galena tapizada 
con moco y que extiende sus largos 
tentaculos alimentarios, sobre el sustrato, 
en todas direcciones. Las particulas 
alimenticias quedan adheridas en moco, 
que luego es transportado a lo largo de los 
tentaculos hasta la boca. 
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desarrollado para obtener y manejar los 
alimentos solidos. Tales adaptaciones, y 
los animales que las presentan. tienen un 
cliserio que, al menos parcialmente, se 
debe a la naturaleza de los alimentos que 
come el animal. 

Los depreciations deben ser capaces 
de localizar, capturar, sujetar y engullir a 
las presas. Muchos animales carnivoros 
simplemente capturan a sus presas y las 
engullen intactas. si bien otros utilizan 
toxinas que paraiizan o matan a la presa 
en el momento de su captura. Aunque 
los invertebrados no poseen dientes ver- 
datleros, muchos de ellos tienen picos o 
estructuras en forma de dienies para 
poder morder o sujetar a sus presas. Un 
ejemplo tipico es el del poliqueto carrri- 
voro Nereis, que posee una laringe mus- 
culosa armada con mandibulas quitino- 
sas, que puede ser evertida rapidamente 
para coger la presa CFigura 18-3A, p. 357). 
Una vez realizada la captura, la faringe 
se retrae y la presa es engullida. Los 
peces, los anfibios y los reptiles, utilizan 
sus dientes principalmente para sujetar a 
la presa y evitar que se escape antes de 
ser iragada entera. Las serpientes y algu- 
nos peces pueden tragar piezas de comi- 
da de enorme tamano. Esto, unido a la 
ausencia de extremidades, esta en rela- 
cion con algunas de las adaptaciones ali- 
menticias mas llamativas de estos grupos: 
dientes recurvaclos para agarrar v retener 
las presas, y mandibulas y estomagos clis- 
tendibles para acomodar a estas ingentes 
y espaciadas comidas CFigura 35-3). Las 
aves carecen de dientes, pero los picos a 
menudo tienen los hordes aserrados, o 
el extremo de la mitad superior es gan- 
chudo para poder sujetar y desgarrar las 
presas. 

Muchos invertebrados son capaces de 
reducir el tamano del alimento con estruc¬ 
turas trituradoras (como las piezas buca- 
les de muchos crustaceos) o aptas para 
desgarrar (como las mandibulas en forma 
de pico de los moluscos cefalopcxlos). Los 
insectos tienen tres pares de upend ices 
cefalicos adaptados de diversas formas: 
como mandibulas, dientes, coitafnos, len- 
guas, o tubos chupadores. Por regia gene¬ 
ral, el primer par se utiliza a modo de 
dientes para sujetar, el segunclo como 
mandibulas para triturar, y el tercero como 
una soncla o lengua para probar. 

La verdadera masticacion. esto es, el 
mol id o de los alimentos y no su simple 



rasgado o trim radon, solo se da entre los 
mamiferos. Los mamiferos, normal me ri¬ 
te, poseen cuatro tipos de dientes dife- 
rentes, cada uno adaptado para una fun- 
ci6n concreta. Los incisivos son 
adecuados para morder, cortar y roer; los 
caninos lo son para capturar, perforar y 
desgarrar; y los premolares y molares. 
situados en la parte posterior de cada 
mandibula, son utiles para triturar y moler 
CFigura 35-4). Este patron basico, a menu- 
do esta muy modificado en algunos ani¬ 
males que poseen unos habitos alimen- 
tarios especializados (Figuras 35-5 y 31-9, 
p. 610). Los herbivoros ban perdido los 



caninos, pero presentan unos molares 
muy desarrollados con crestas cle esmal- 
te para la trim radon* Los incisivos de los 
roedores, muy desan’ollados y autoafita¬ 
bles, han de ir desgastandose constante- 
mente para compensar su crecimiento 
continuo. Algunos dientes se han modi¬ 
ficado tanto que han dejado de ser utiles 
para masticar o cortar los alimentos. Los 
colmillos de los elefantes CFigura 35-6) 
son los incisivos superiores modificados, 
que se utilizan como annas defensives y 
ofensivas, y para arrancar cle raiz las plan- 
tas; en el jabali macho, los caninos estan 
muy modificados y tambien son utiliza- 


Figura 35-3 

Esta serpiente africana devoradora de huevos, Dasypeltis , subsiste exclusivamente a base de 
huevos de aves, que estan dotados de una dura cascara. Entre sus adaptaciones se pueden 
destacar la reduction en el tamano y en el numero de sus dientes, la enorme capacidad para 
expandir sus mandibulas, que estan dotadas de unos ligamentos elasticos, y los espolones 
vertebrales, en forma de dientes, con los que rompen la cascara de los huevos. Poco tiempo 
despues del momento en que se ha tornado la segunda fotografia la serpiente rompe la 
cascara, y aprieta el huevo, sacando su contenido y regurgitando a continuacion la cascara rota. 



— Corona 


- Raiz 


Figura 35-4 

Estructura de un molar humano. Los dientes estan formados por tres capas de tejido calci- 
ficado: El esmalte, formado en un 98% por materia mineral y que es el material de mayor 
dureza de todo el cuerpo; la dentina, de la que esta constituida la mayor parte del diente y 
que esta formada en un 75% de materia mineral; y el cemento, que forma una fina capa 
que reviste a la dentina en la raiz del diente, y que tiene una composicion muy parecida a 
la de los huesos densos. La cavidad de la pulpa contiene un tejido conjuntivo laxo, vasos 
sanguineos, nervios, y las celulas formadoras del diente. 











708 


Parte IV Acrividad vital 


Premolares 




Figura 35-5 

Dentici6n de algunos mamiferos. A, Denticibn de un zorro gris, un carnivoro, que muestra los cuatro tipos de dientes. B, Marmota, un 
roedor, con incisivos en forma de cincel, que van creciendo de forma continua durante toda la vida para compensar el desgaste debido al 
uso. C, Ciervo, un ungulado, que posee unos molares aplanados con complejas crestas aptas para moler. 



Figura 35-6 

Elefante africano removiendo el suelo de 
un salegar con sus colmillos. Los elefantes 
utilizan sus poderosos y modificados 
colmillos de diversos modos para buscar 
alimentos y agua: aran el suelo en busca 
de raices, rebuscan entre las ramas de los 
arboles para recoger el cambium 
comestible, y excavan en el lecho seco de 
los rios en busca de agua. 

dos como armas. Otras especializaciones 
alimcnlarias de los mamiferos se clescri- 
ben en las paginas 610 a 613- 

Los animales herbivoros, o comedo- 
res de plantas, ban desarrollado estrucui- 
ras especial izadas para poder triturar y 
collar los materiales de origcn vegetal. 
Algunos invcrtebrados preseman piezas 
bucales raspadoras, como la radula de los 
caracoles (Figura 17-3, p. 327). Algunos 
insect os, como las langostas. poseen man- 
dibulas cortantes y trituradoras; los mami¬ 
feros herbivoros, como los caballos y las 
vacas, tienen unos molares rugosos para 
la triruracion. Todos estos mecanismos 
son aptos para destruir la pared celular, 
de resistente celulosa, y aceleran la diges¬ 
tion que realizan los microorganismos 


intestinales, al tiempo que liberan el con- 
tenido de las c£ lu las para que puedan 
sufrir un ataque enzimatico directo. Los 
herbivoros son capaces de digerir los ali¬ 
mentos que los carnivoros son incapaces 
de utilizar, y as! convierten los materiales 
vegetales en proteinas que pueden ser 
ingeridas por los carnivoros y omnivoros. 

Alimentaci6n a base 

DE UQUIDOS 

La alimentacion a base de lfquidos es 
especialmenie caracteristica de los para- 
sitos. pero tambien es practicada por algu- 
nas formas de vida Iibre. Algunos parasi¬ 
tes internes (endoparasitos) simplemente 
absorben los nutrientes que los rodean y 
que. involuntariamente, les cede su hos- 
pedador. Otros muerden y desgarran los 
tejidos, clmpan la sangre o se alimentan 
del contenido intestinal del hospedador. 
Los parasites externos (ectoparasites) 
como sanguijuelas, lampreas, crustaceos 
parasites y algunos in sec l os. utilizan dis- 
tintas y eficaces piezas bucales, de tipo 
perforador y chupador, para alimentarse 
de sangre o de algun otro fluido corpo¬ 
ral. Desgraciadamente para los luimanos 
y para otros animates de sangre caliente, 
los omnipresentes mosquitos son unos 
maestros en alimentarse a base de san¬ 
gre. Tras posarse suavemenie, el mosquito 
comienza perforando a su presa gracias 
a un conjunto de seis piezas bucales en 
forma de estiletes (Figura 21-16. p. 417), 
l na de ellas se emplea para inyectar una 
saliva anticoagulante, que es la respon¬ 
se ble del irritante picor que sigue a la 
«picadura», v sirve como vector cle los 
microorganismos causantcs cle algunas 
enfermedades como la malaria, la fiebre 
amarilla. la encefalitis, etc.; otra cle las pie¬ 


zas bucales forma un canal a traves del 
cual chupan la sangre. Es poco reconfor- 
tante el saber que solo son las hembras 
cle los mosquitos las que se alimentan de 
sangre. 

La digestion 

En el proceso de la digestion, termino 
que literalmente significa «tra ns porta r en 
pedazos», los nutrientes org&nicos se frag- 
menian mecanica y quimicamente hasta 
que se obtienen unidades mas pequenas 
que pueden ser ahsorbidas. Aunque los 
alimentos solidos estan constituidos prin- 
cipalmente por hidraios cle carbono, pro¬ 
teinas y grasas, los mismos components 
que f'orman el cuerpo del consumidor, 
estos componentcs ban cle ser reducidos 
a unidades moleculares mas simples para 
que puedan asimilarse. Cada animal va 
formancio sus propios compuestos a pai- 
lir de estas unidades digeridas y absorbi- 
das. Hi canibalismo no supone ningun 
bcneFicio meiabolico por el hecho de que 
un animal se coma a sus semejantes; estas 
victimas ban cle digerirse tan to como 
cualquier otra presa cle diferente especie. 

En los protozoos y las esponjas, la 
digestion es totalmente intracelular 
(Figura 35-7). Cada partfcula alimenticia 
es englobada en el interior cle una vacul- 
la por fagocitosis Cp. 55), y clespues se 
anaden las enzimas digestivas. Los pro- 
ducios cle esta digestion, azucares sim¬ 
ples. aminoaciclos y otras moleculas sen- 
cillas, son absorbidos directamente en el 
citoplasma cle la celula en que van a ser 
final me nie utilizaclos o. en el caso cle ani- 
males piuricelulares, pueden iransferirse 
a otras celulas cliferentes. Los desechos 
alimentarios scran expulsados mas tarde 
cle la cel ula. 
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Figura 35-7 

Digestion intracelular. Los lisosomas que 
contienen enzimas digestivas (lisozimas) 
se producen en el interior de la celula, 
posiblemente en el aparato de Golgi. Los 
lisosomas se unen a las vacuolas 
digestivas y descargan las enzimas que 
digieren el alimento encerrado en la 
vacuola. Los productos utiles de esta 
digestion son absorbidos en el citoplasma, 
ylos restos no digeribles son eliminados. 

hi digestion intracelular tiene, no obs¬ 
tante, algunas importantes limitaciones. 
Solo pueden capturarse paiticulas peque- 
Aas, cada celula ha de ser capaz de pro- 
ducir todas las enzimas necesarias y la 
absorcion ha de poder realizarse en su 
citoplasma. Estas limitaciones, probable- 
mente. condujeron a la evolucibn de 
tuhos digestivos, donde tuviera lugar una 
digestion cxtracelular de grandes masas 
de alimento. En la digestion extracelular, 
delerminadas cel ulas de las que lapizan la 
luz (cavidad) del tubo digestivo. se espe- 
cializan en la production de diferentes 
.secreciones digestivas, en tanto que otras 
se especializan, partial o tolalmente, en la 
absorcion. Muchos de los metazoos mas 
simples, como los cnidarios, planarias (tur- 


belarios) o nemertinos, realizan a mhos 
tipos de digestion. Con el desarrollo evo- 
lutivo de una mayor complejidad corpo¬ 
ral y con la aparicion de un tubo digesti¬ 
vo completo, con boca y ano, la digestion 
extracelular se hace mas importante v 
aumenta el desarrollo de regiones espe¬ 
cial izadas en el tracto digestive. En la 
mayoria de los animales mis compiejos, 
por ejemplo en los insectos o en los ver- 
tebrados, la digestion es totalmcnte extra¬ 
celular. El alimento ingerido se somete a 
diferentes tratamientos mecanicos, quimi- 
cos y bacteria nos, a diferentes fases aci- 
das y alcalinas sucesivas, y a los jugos 
digestives que se van anadiendo en dife¬ 
rentes tramos, segun va pasanclo el ali¬ 
mento a traves del tubo digestivo. 

Accion de las enzimas 

DIGESTIVAS 

Los procesos mecanicos de corte y tritu¬ 
ration que realizan los dientes, y la mez- 
cla por movimientos musculares que liene 
lugar en el tubo digestivo son importan¬ 
ces en la digestion. Sin embargo, hi reduc¬ 
tion de los alimentos a unidades peque- 
nas y absorbibles dependc principalmente 
de la fragmentation quimica que se pro¬ 
duce gracias a las enzimas. ya estudia- 
das en el Capitulo 5 (p. 65). Las enzimas 
digestivas son enzimas hidroliticas, o 
hidrolasas, asi denominadas porque las 
moleculas alimentarias se fragmentan en 
un proccso de hidrolisis es deeir, la rup- 
tura tie los enlaces quimicos a lo largo tie 
un proccso en el que se aftaden los com- 
ponentes del agua: 

R—R + H 2 0 -~ ' ma > R—OH + H—R 

digest) va 

En esta reaction enzimatica general, R-R 
representa una molecula de alimento que 
ha sido dividida en dos productos, H-OH 
y H-R. Normalmente, estos productos tie 
la reaction cleben. a su vez. fragmentar- 
se repetidamente antes de que la mole- 
cula original quede reducida a sus numc- 
rosas subunitiaties. Las proletnas, por 
ejemplo, estan compuestas por cientos, 
incluso miles, de aminocicidos uniclos 
entre si, que deben separarse tolalmente 
antes de cjue cada lino de el los pueda 
absorlierse. Del mismo modo, los liitlra- 
los de carbono deben ser reducidos a azu- 
cares simples. Las grasas (lipidos) hail de 
quedar escindidas en moleculas de glice- 


rol y en aciclos gras os, si bien, y a dife- 
rencia de las protelnas e hidratos de car¬ 
bono, algunos lipidos pueden ser absor¬ 
bidos antes de haber sido totalmcnte 
hidrolizados. Hay enzimas especificas para 
cada clase de compuesto organico. Estas 
enzimas se localizan en diferentes regio¬ 
nes del tubo digestive, como una serie o 
«cadena enzimatica» donde una enzima 
puede completar lo que otra ha comen- 
zado; el producto se va desplazando hacia 
atrls para que el proccso tie la hidrolisis 
se complete todo lo que sea posible. 

Movimientos en el tubo 
digestivo 

El movimiento tie la comida a traves del 
tubo digestivo se produce por la action 
de cilios o por la de una serie de mus- 
culos especiales y, en ocasiones, por la 
action combinada de am bos. HI movi¬ 
miento producido por los cilios es el que 
se da normalmente en los metazoos ace- 
lomados y pseudocclomados, que care- 
cen, en su tubo digestivo, de la muscu- 
latura mesodermica que poseen los 
eucelomados. HI movimienro del conie- 
nido intestinal tambien se produce por 
medio de cilios en los moluscos bivalvos. 
cuyo celoma esta muy poco desarrolla- 
do. En los animales con un celoma bien 
formado, el tubo digestivo esta tapizado 
por dos capas antagonicas tie muscula- 
tura: una capa longitudinal, en la que las 
fibras de musculatura lisa corren pa rale- 
las al eje longitudinal del tubo digestivo, 
v otra circular, en la que las fibras mus- 
culares rodean el perimetro del tubo. El 
movimiento digestivo mas caracteristico 
es la conipartimentacion, la contrac¬ 
tion allcrna de los anil los tie musculatu- 
ra lisa del intestino que constantemente 
lo estan dividiendo en diferentes com- 
partimentos y empujando el contenido 
intestinal hacia alras y hacia delante 
(Figura 35-8A). Walter B. Cannon, cono- 
cido por su estudios sobre la homeosta¬ 
sis (p. 655), cuando aun era estudiante 
de medicina en Harvard en 1900, fue el 
primero en emplear los ravos X para 
observaresta conipartimentacion en ani¬ 
males de experimentation que hablan 
ingerido una suspension de sulfato tie 
bario. La compartimenlacion es util para 
mezclar los alimentos, pero no hace (|ue 
estos recorran cl tubo digestivo. Olro tipo 
de movimientos musculares, denomina- 
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A Compartimentacion 



B Peristalsis 


Figura 35-8 

Movimientos del contenido intestinal por 
compartimentacion y peristalsis. A, Los 
movimientos de compartimentacion del 
contenido intestinal estrujan los alimentos 
hacia delante y hacia atras, mezclandolos 
con las enzimas. Estos movimientos de 
mezcla se producen a intervalos de 
aproximadamente 1 segundo. B, Los 
movimientos de peristalsis empujan los 
alimentos por delante de una onda de 
contraccion que se va desplazando. 

dos peristalticos. bace que los alimen¬ 
tos se desplacen a lo largo del tube) diges¬ 
tive, mediante ondas de contraccion de 
la musculalura circular (Figura 35-813). 

Organizaci6n y 
REGIONALIZACION 
FUNCIONAL DEL TUBO 
DIGESTIYO 

El tubo digestive) de los metazoos puede 
dividirse en cinco regiones principales: 
(1) region de recepcion, (2) region de 
almacenamiento y transpoite, (3) region 
de triturado y primera digestion. (4) re¬ 
gion de la digestion final y de la absor- 
cion, y (5) region de reabsorcion de agua 
y concentration de los solidos. Los ali¬ 
mentos pasan desde cad a una de estas 
regiones a la siguiente, de forma que la 
digestion se realiza secuencialmente 
(Figuras 35-9 y 35-10). 

Region de recepcion 

La primera de las regiones del tubo diges¬ 
tive) consiste en una serie de estructuras 
para comer y tragar los alimentos. Inclu- 
ye las piezas bucales (como mandihulas, 


maxiias, dientes, radula, picos, etc.), la 
cavidad bucal y la faringe muscular. La 
mayoria de los metazoos no filtradores 
poseen unas glandulas salivales (glan- 
dulas bucales) productoras de secrecio- 
nes lubricantes que contienen moco para 
ayudar en la deglucion (Figura 35-10). A 
men Lido, las glandulas salivales estan 
especializadas para realizar otras funcio- 
nes, tales como la secrecion de enzimas 
toxicas para inmovilizar a las presas o la 
secrecion de enzimas salivales para ini- 
ciar la digestion. La saliva de las sangui- 
juelas, por ejemplo, es una mezcla com- 
pleja que contiene un anestesico (cuando 
muerden no se siente ningiin dolor) y 
diferentes enzimas que impiden la coa- 
gulacion de la sang re e incrementan el 
llujo sanguineo por dilatation de las venas 
y por disolucion del tejido cementante 
que mantiene la cohesion de las celulas. 

La amilasa salival es una enzima que 
escincle los hidratos de carbono e inicia 
la hidrolisis de los almidones vegetales y 
animales, y cpie solo se encuentra en cier- 
tos moluscos herbivoros, en algunos 
insectos y en los primates, incluido el 
hombre. Los almidones son unos grandes 
polimeros de glucosa. La amilasa salival 
no puede hidrolizar totalmente el almi- 
don, pero lo rompe en fragmentos de dos 
moleculas de glucosa, lo que se denomi- 



RECEPCION: 

Piezas bucales, lengua, 
glandulas salivales 

CONDUCCION: 

Esofago 

ALMACENAMIENTO: 

Estomago 

Buche (solo en aves) 

TRITURACION: 

Molleja (solo en aves) 

Y 

PRIMERA DIGESTI6N: 
Estomago (acido) 

DIGESTION FINAL 

Y ABSORCION: 

Intestino delgado (alcalino) 

ABSORCION DE AGUA Y 
CONCENTRACI6N DE LOS 
SOLIDOS: 

Intestino grueso 

DEFECACI6N 


Figura 35-9 

Tubo digestivo generalizado de los 
vertebrados, que muestra las funciones de 
las distintas regiones. 
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Figura 35-10 

Tubo digestivo de un insecto (cucaracha). 
El proventriculo es una molleja en la que 
hay unos denticulos quitinosos para moler 
los alimentos. 


na maltosa. Durante el proceso tambien 
se libera algo de glucosa asi como otros 
fragmentos de almidon de gran tamano. 
Cuando la masa de alimento (bolo)se 
iraga, la accion de la amilasa salival a(in 
se mantiene durante un cicrto tiempo, 
hidrolizando hasta la mi tad del almidon 
ingerido, antes de que la enzima se desac- 
tive al enlrar en contacto con el ambien- 
le acido de! estomago. La digestion del 
almidon se finaliza en el intestino, una 
vez que se pasa el estomago. 

La lengua, una innovation de los ver* 
tebrados, normaImente esta unida a la 
parte inferior de la cavidad bucal, y ayuda 
a mover y a tragar los alimentos. No obs¬ 
tante puede ser util para otras cosas, tales 
como capturar los alimentos (por ejem¬ 
plo en los camaleones, pajaros carpime- 
ros y osos hormigueros), y tambien puede 
usarsc como un organo sensorial olfativo 
(como en muchos I a gait os y serpientes). 

Kn el ho mb re, la deglucion comienza 
cuando la lengua empuja al bolo ali¬ 
ment icio ya humedecido hacia la farin¬ 
ge. La cavidad nasal queda cerrada de 
forma refleja al elevarse el paladar hlan- 
do. A medida que el bolo cae hacia la 
faringe, la epiglotis se abate sobre la tra- 
quea. cerrandola (Figura 35-11). Algunas 
paniculas del alimento pneden entraren 
la traquea, pero no pueden llegar dema- 
siado lejos, ya que la contraccion de los 
musculos larlngeos lo impiden. Una vez 
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Figura 35-11 

Forma en que el hombre traga los alimentos. 
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que llega al esofago, el holo es empuju¬ 
do suavemenie hacia el estomago por 
medio de contracciones peristalticas de 
la musculatura esofagica. 

Region de almacenamiento 

Y TRANSPORTE 

El esofago de los vertebrados y de 
muchos invertebrados sirve para trans- 
poitar los alimentos hasta la region diges- 
tiva. En muchos animales, el esbfago se 
dilata para formar un buche (Figura 35- 
10), que almacena los alimentos antes de 
quc .se inicie su digestion Entre los ver¬ 
tebrados. solo las aves poseen un buche 
en el que almacenan y ahlandan los ali¬ 
mentos (grano, por ejemplo) antes de 
que pasen al es tom ago, o para permitir 
que se produzca una ligera fermentacion 
dc los mismos antes de regurgitarlos para 
alimentar a los polios. 

Region de trtiijrado 

Y PRIMERA DIGESTION 

En la mayoria de los vertebrados y en algu- 
nos invertebrados, el estomago se encar- 
ga de la digestion inicial, asi como del 
almacenamiento y la mezcla de los ali¬ 
mentos con los jugos digestivos. En los ani- 
males herbivore>s, la disgregacion mecani- 
ca de los alimentos, principalmente los de 
origen vegetal con sus resistentes paredes 
celulares de celulosa, se continua en el 


interior del estomago, por medio de estruc- 
t uras aptas para moler y triturar. La mus- 
culosa molleja de los oligoquetos, muchos 
insectos y aves, se ve ayudada jx)r piedras 
y arena que los animales tragan junto con 
el alimento (anelidos y aves) o por capas 
endurecidas (por ejemplo. los dientes qui- 
tinosos del proventnculo de los insectos 
[Figura 35-101, y las piezas calcareas del 
molino gastneo de los crustaceos). 

L(xs divcrticulcxs (ciegos) gasiricos, tubu- 
los o bolsas ciegas, que surgen del con- 
ducto principal, sustituyen en muchos 
casos al estomago. como succde en nu- 
menxsus invertebrados. Generalmentc estan 
tapizados por un epitelio polivalente en el 
que hay celulas especializaclas en la secre¬ 
tion de mcKO o de enzimas digestivas, o 
con funciones absorbentes o de almace¬ 
namiento. Como ejemplos se pueden citar 
los ciegos de los anelidos poliquetos. las 
glandulas digestivas de los moluscos bival- 
vos, el hepatopSncreas de los crustaceos o 
los ciegos piloricos de las estrellas de mar. 

Los vertebrados herbivoros ban desa- 
rrollado diferentes estrategias para utilizar 
a los microorganismos desintegradores de 
la celulosa, y asi aprovechar mejor los ali¬ 
mentos vegetales. A pesar de su abun- 
dancia en la Tierra, la celulosa que envuel- 
ve las c£lulas vegetales solo puede ser 
digerida por una enzima. la celulasa, que 
muy pocos organismos son capaces de 
producir. Ningun metazex) puede fabricarla 
en su intestino para poder asi digerir la 


celulosa. No obstante, muchos herbivoros 
poseen microorganismos simbionles (bac- 
terias y protoztxxs) en el estomago, que si 
quc producen celulasa. Estos mieroorga- 
nisinos fermentan la celulosa bajo las con- 
dicioncs anaerobias del tubo digestivo, 
ohteniendose asi los acidos grasos y los 
azucares que los herbivoros si pueden asi- 
milar. Antique esta fermentacion se pro¬ 
duce principalmente en el estomago mul- 
ticameral de los rumiantes. desento en la 
p. 613, otros muchos animales tambien 
poseen microorganismos siniilares en otnis 
partes de su tube digestivo, como por 
ejemplo en el intestino o en los ciegos 
El estomago de los vertebrados car¬ 
nivores y omnivores es un tubo muscu- 
loso, normalmente con forma de U. pro- 
visto de glandulas productoras de 
enzimas proteoliticas y un acido fuerte; 
esto ultimo es, probablemente, una adup- 
tacion surgida para matar a las presas y 
para contrarrestar la actividad bacteriana. 
Cuando los alimentos llegan al estoma¬ 
go. se ahre el esftnter cardiaco (car- 
dias) de manera refleja para permitir la 
enirada de la comida, cerrandose a con- 
tinuacibn para impedir la regurgitacibn 
hacia el esofago. En el hombre se pro- 
dueen unas ondas peristSlticas suaves que 
recorren el estomago lleno, a un ritmo 
aproximado de ires ondas por minuto. La 
agitacion es mas vigorosa en el exiremo 
intestinal, descle donde el alimento va 
pasando progresivamente al duodeno. 
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la primera region del intestino. En el 
hombre se producen aproximadamente 
dos iitros de jugo gastrico al dia, por 
parte de unas glandulas tubulares y pro- 
fundas que hay en las paredes estoma- 
cales. Hay dos tipos de celulas tapizan- 
do estas glandulas: celulas zimogenas, 
que producen pepsina, y celulas parie- 
tales, que producen acido clorhidrico. 
La pepsina es una proteasa (una enzi- 
ma fragmentations de proteinas) que 
actua solo en medio acido: pH de 1,6 a 
2,4. Se trata de una enzima muy especi- 
fica c]iie fragmenta las grandes proteinas, 
fundamentalmente rompiendo ciertos 
enlaces peptidicos distribuidos a lo largo 
de la cadena polipeptidica de las mole- 
culas proteicas. Ann que la pepsina, de bi- 
do a su especifiddad, no puede degradar 
totalmente a las proteinas, las fragmenta 
de forma muy efectiva en gran canticlad 
de pequenos polipeptidos. La digestion 
de las proteinas se completa en el intes¬ 
tino, por la action de otras proteasas que, 
en conjunto, son capaces de romper 
todos los enlaces peptidicos. La pepsina 
estft presente en el estomago de casi 
todos los ve neb ratios. 


El cjue h\ mucosa estomacai no sea 
cligerida por sus propias y potentes 
secreciones acidas, se dche a otra 
secrecion gastrica, la mucina, un 
compuesto organico nuiy viscoso que 
tapiza y protege la mucosa de las 
agresiones quimicas y mecanicas. 

Debemos indicar que, a pesar de la 
erronea creencia popular de que un 
«aitlor de estomago» es algo maid para la 
salud, la acidez del estomago es algo 
normal y fundamental. Sin embargo, en 
algunos casos, la capa protectom de la 
mucosa falla. A mcnudo, esto suelc ir 
a com pa na do de una infeccion bacteria na 
(Helicobacter pylori), que produce una 
toxina que causa la inflamacion de la 
pared del estomago. El resultado es una 
ulcera peprica. 

La quimosina (tambien denominada 
renin a -que no debe confuntlirse con otra 
renina. la enzima que se produce en el 
rinon. p. 665), una enzima que cuaja leche, 
se encuentra en el estomago tie los mami- 
feros rumiantes. Probablcmente tambien 
sea muy cornun en el estomago tie otras 
muchos mamiferos. Por coagulation y 
precipitation de las proteinas tie la leche. 


el transito de esta por el estomago, apa- 
rentemente, se relentiza. La quimosina 
que se extrae del estomago de las terne- 
ras, se emplea a menutlo para la fabrica¬ 
tion de quesos. Los ninos, que carecen 
de quimosina, digieren las proteinas de 
la leche gracias a una pepsina acicla. de 
la misma forma que lo hacen los adultos. 

La secrecion de los jugos gastricos es 
intermitente. Aunque se secreta un 
pequeno volumen de jugos gastricos de 
forma continua. incluso durante periodos 
prolongados tie ayuno, su production se 
incrementa al ver u olfatear la comitla, 
con la entratla de los alimentos en el 
estomago, y ante algunos estados emo- 
cionales como la ansiedatl o el enfado. 

Es posible que el experimento mas 
clSsico y conocitlo sobre la digestion sea 
el que realizft un cimjano del ejerciro esta- 
dounidense, William Beaumont, entre 
1825 y 1833. Su paciente fue un joven 
explorador canatlicnse, Uamado Alexis St. 
Martin, que en 1822 se babia clisparado 
accidentalmente con un mosquete en el 
abdomen. El fogonazo «le habia clesga- 
rrado los tegumentos y los musculos en 
una extension similar a la de una mano 
bumana, y le habia fracturado y arranca- 
do la mi tad anterior de la scxta costilla, 
tambien le habia fracturado la quinta, y 
babia lacerado la portion inferior del 
lobulo izquierdo de los pulmones, el dia- 
fragma, y se habia perforado el estoma- 


Por cortesia de Wyeth-Ayerst Laboratories. 


go». Milagrosamente la herida se euro, 
pero dejo una abertura permanente, es 
decir una fistula, a nivel del estomago que 
permitio que Beaumont pudiese ver direc- 
tamente el interior de dicho organo (Figu- 
ra 35-12). St. Martin se convirtio en un 
paciente permanente, aunque malhumo- 
rado, al cuidado de Beaumont, que le dio 
casa y comida. Durante ocho anos Beau¬ 
mont pudo observar y describir la forma 
en cjue el epitelio del estomago cambia- 
ba ante diferentes condiciones psicologi- 
cas y fisiologicas, como se transform a ban 
los alimentos durante la digestion, el dit¬ 
to de los cambios emocionales en la moti- 
lidad del estomago, y otros muchas cosas 
relacionadas con los procesos digestivos 
de su famoso paciente. 

Regi6n de la digestion 

FINAL Y DE LA ABSORCION: 

EL INTESTINO 

La imponancia relativa del intestino varia 
mucho entre los diferentes gmpos de ani- 
males. En los invertebrados cjue tienen 
diveiticulos digestivos amplios, en los que 
los alimentos se fragmentan y son fagoci- 
tados, el intestino puede servir solo como 
una via para el transpose de los rcsiduas 
fuera del cuerpo. En otros invertebrados 
con estomago mas sencillo y en todos los 
vertebrados, el intestino aclua tanto en la 
digestic>n como en la absorcion. 



Figura 35-12 

El Dr. William Beaumont en Fort Mackinac, Michigan, recogiendo el jugo gastrico de Alexis 
St. Martin. 
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Figura 35-13 

Micrograffa electronica de barrido del 
intestino de una rata, en el que se pueden 
ver las numerosas vellosidades digitiformes 
que se extienden hacia la luz e incrementan 
enormemente las superficies secretora y de 
absorcidn del intestino. (x 21), 

Tornado de Tissues and Organs: A Text-Atlas of 
Scanning Electron Microscopy, by Richard G. 
Kessel and Randy H. Kardon. W. H. Freeman 
and Co., © 1979. 


bis estmcturas para aumentar la super- 
flcie interna del intestino est&n muy cle- 
sarrolladas en los vertebrados, aunque 
generaImente no existen entre los inver- 
tebrados. Posiblcmente, la forma mas sen- 
cilia de aumentar la superficie de absor- 
cion del tubo digestivo es aumentar su 
longitud. Fl enrollamiento del intestino es 
muy frecuente entre todos los grupos de 
vertebra dos, y presenta su maxi mo desa- 
rrollo en los mamiferos, en los que la lon¬ 
gitud del intestino puede ser ocho veces 
mayor que la longitud total de) cuerpo. 
Auncjue la posesion de un intestino enro- 
llado es bastante rara entre los inverte- 
brados, son frecuentes otros mecanismos 
encaminados a aumentar la superficie. For 
ejemplo, el tiflosol de las lombrices de 
tierra (Figura 18-12C, p. 363), un pliegue 
interno de la pared dorsal del intestino que 
corre a todo lo largo de este y aumenta, 
de manera muy eficaz, la su perficie inter¬ 
na del tubo digestivo en un cuerpo tan 
delgado que earecc de espaeio para con- 
tener un intestino enrollado. 

Las lampreas y los liburones tienen 
pliegues longitudinales o espirales en sus 
intestinos, Otros vertebrae!os ban desa- 
rrollado una serie de complicados plie- 
gues y unos pequenos salientes digitifor¬ 
mes. denominados vellosidades, que dan 
al tejido intestinal un aspecto aterciope- 
lado (Figura 35-13). IX* forma similar, el 
microscopic; electronico revela cjue cada 


celula que tapiza la cavklad intestinal esta 
bordeada por cientos de prolongaciones 
cortas y finas, denominadas microvello- 
sidades (Figura 35-14C y D). Kstas pro¬ 
longaciones, junto con las vellosidades y 
los pliegues intestinales, pueden hacer 
cjue la su perficie interna del intestino sea 
mas de un mil Ion de veces mAs grande 
de lo que seria un cilindro liso del mismo 
diSmetro. Fl resultado de todo ello es que 
se facilita enormemente la absorcion de 
las moleculas alimenticias. 

La digestidn en el intestino 
delgado de los vertebrados 

Los alimentos pasan al interior del intes¬ 
tino delgado a traves del esfinter pilo- 
rico, que se relaja a intervaios regulares 
para permitir la entrada de los conteni- 
dos Acidos del estomago en el primer 
tramo del intestino delgado, el duode- 
no. Fn esta region se produce el verlido 
de dos secreciones: el jugo pancreati- 
co y la bilis (Figura 35-15). Ambas secre¬ 
ciones tienen un alto contenido en bicar- 
bonato, en especial el jugo pancreatico, 
que neutraliza muy eficazmente el dcido 
del estftmago y eleva el pH de la papilla 
de alimentos, que ahora se denomina 
quimo. desde 1,5 hasta 7, a medida c|ue 
penetra en el duodeno. Este cambio de 
pH es fundamental, ya que toclas las enzi- 
mas intestinales solo son efectivas en un 
medio neutro o ligeramente alcalino. 

Enzimas pancreaticas. El jugo 
pancreatico contiene algunas de las enzi¬ 
mas de mayor importancia en el proce- 
so cligestivo (Figura 35-15). Dos podero- 
sas proteasas, la tripsina y la 
quimotripsina, continuan la digestion 
enzim5tica de las proteinas comenzada 
por la pepsina, que ahora queda desac- 
tivada por la alcalinidad del intestino. La 
tripsina y la quimotripsina, como la pep¬ 
sina, son proteasas muy cspedFicas que 
rompen los enlaces peptidicos que hay 
en las moleculas de las proteinas. La 
hidrolisis de los enlaces peptidicos puede 
esquematizarse de la siguiente manera: 


Fl jugo pancreatico tambien contiene 
carboxipeptidasa, que separa los ami- 
noaciclos de los extremos carboxilos de 
los polipeptidos; lipasa pancreatica. que 
hidroliza las grasas en acidos grasos y gli- 
cerol; amilasa pancreatica, que es una 
enzima fragmentadora del almidon. y que 
actua igual que la amilasa salival; y 
nucleasas, que degradan el RNA y el 
DNA a nucleotidos. 

Enzimas de membrana. Las celulas 
que tapizan el intestino poseen en la 
su perficie de su membrana enzimas 
digestivas que continuan la hidrolisis de 
los hidratos de carbono, proteinas y com- 
puestos fosfatados (Figura 35-15). Entre 
las enzimas digestivas de membrana 
(Figura 35-14D) se encuentra la amino- 
peptidasa, que separa los aminoacidos 
terminales del extreme) amino de los pep- 
tidos cortos, y varias disacaridasas, enzi¬ 
mas que fragmentan las moleculas de 
azucares con doce carbonos en unidades 
de seis carbonos. Hntre ellas se incluyen 
la maltasa, cjue divide la maltosa en dos 


Las celulas de las mucosas intestinal y 
estomacal estan sujetas a un 
considerable desgaste y a una gran 
cantidad de desgarros, por lo que estan 
siendo constantemente reemplazadas. 

Las celulas situadas en las zonas mas 
profundas, las criptas que hay entre 
vellosidades adyacentes, se dividen 
rapiclamente y se desplazan hacia el 
extremo distal de las vellosidades, 
alcanzandolo en aproximadamente dos 
dias. Alii se van ilesprendiendo a la luz 
digestiva, junto con sus enzimas de 
membrana. a un ritmo de 
aproximadamente 17 000 millones de 
celulas al ilia, a lo largo de todo el 
intestino humane. Sin embargo, antes de 
desprenderse, estas celulas se 
diferencian como celulas absorbentes, 
que transpoitan los nutrienics a la red de 
vasos sanguineos y linfacicos, una vez 
que se ha completado la digestion. 
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Figura 35-14 

Estructura del tubo digestivo de los vertebrados, que 
muestra: A, Las sucesivas capas de mucosa, submucosa, 
musculatura y serosa; una glandula secretora de enzimas 
digestivas (por ejemplo, el pancreas), y el delgado 
mesenterio que mantiene la posicion del intestino en la 
cavidad abdominal. B, Una porcion de la mucosa del 
intestino con las vellosidades digitiformes. C, Una seccion 
de una de las c^lulas de la mucosa de la pared intestinal. 

D, Microvellosidades de una celula mucosa del intestino de 
una rata, (x 16 400). 
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Figura 35-15 

Secreciones del tubo digestivo de los vertebrados, con los principales componentes y el pH 
de cada una de ellas. 


moleculas cle glucosa; la sacarasa. que 
fragmenta la sacarasa en frurosa y glu- 
cosa; y la lactasa, que separa la lactosa 
(azucar cle la leclie) en glucosa y galac- 
tosa. Tambien aparece la fosfatasa alca¬ 
lina, que ataca a una gran variedad de 
compuestos fosfatados. 

Bilis. La bilis es producida por las 
celulas del higado y vertida al conduc¬ 
to biliar, que desemboca en el duode- 
no. Entre comidas, la bilis se almacena 
en la vesicula biliar, un saco expandi- 
ble que libera la bilis cuando es estimu- 
lacio por la presencia de alimentos gra- 
sos en el duodeno. La bilis no contiene 
enzimas; esta compuesta por agua, sales 
biliares y pigmentos. Las sales biliares 
(principalmente taurocolato soclico y gli- 
cocolato soclico) son fundumentales para 
que se pueda completar la absorcion de 
las grasas, debido a la tendencia de estas 
a formar globulos grancles e impermea- 
bles que son panicularmente resistentes 
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Aunque la leche es el alimento universal 
de los mamiferos recien nacidos y uno 
de los alimentos mas completos para el 
hombre, muchos hombres adultos no 
pueden digerirla. ya <|iie son deficitarios 
en lactasa, la enzima que hidroliza la 
lactosa (el azucar de la leche). La 
intoienrnda a la lactosa esla determinada 
geneticamentc. Se caracteriza por la 
aparicion de retortijones abdominales, 
calambres, flatulencias y tliarreas 
acuosas, tras 30 a 90 minutos despues de 
haber ingerido leche o algun derivado 
lacteo no fermentado (los derivados 
lacteos ferinentados, como el yogur o el 
queso, no crean problema alguno de 
intolerancia). 

Los habitantes del norte de Europa y 
los norteamericanos de raza blanca son 
los que inejor toleran la leche. Muchos 
otros grupos etnicos son, por regia 
genenil, intolerances a la lactosa; entre 
el los estan incluidos los japoneses, 
chinos, judios de Israel, esquimales, 
indios sudamericanos y la mayor parte 
tie los negros africanos. Solamente 
a I reded or de un 30% de los 
norteamericanos de raza negra son 
tolerantes, y estos son principal mente, 
los descend ientes de esclavos que fueron 
traidos del centre y esle de Africa, donde 
la leche es un alimento tradicional. y la 
tolerancia a la lactosa es alta. 

a la digestion enzimatica. Las sales hi Ha¬ 
res reducen la tension superficial de los 
globulos de gras a, que de esla forma se 
fragmentan en pequenas got as con los 
movimientos de agitacion prove >ca cl os 
por el intestino. Ksto aumenta muchisi- 
mo la superficie total expuesta de las 
partial las de grasa, It; que da a las lipa- 
sas fragmentations de las grasas la opor- 
tunitlacl para hidrolizarlas. El color ama- 
rillo dorado de la bilis se tlebe a los 
pigmentos biliarcs, que son los pro- 
ductos de la fragmentacion de la hemo- 
globina de los eritrocitos viejos. Los pig¬ 
mentos biliares tambien son los 
responsables del color caracleristico de 
las heces. 

La produccion de bilis es solo una de 
las numerosas funciones que realiza el 
higatlo. Este es un organo muy versatil, 
en el que se prod uce n el almacenamien- 
to de glucogeno, las proteinas plasmati- 
cas. la smtesis proteica v la detox ificacion 
de los reskluos proteicos, la destruction 
de los eritrocitos viejos, y tambien es el 


centro donde se metabolizan las grasas, 
los aminodcidos y los hidratos de car- 
bono. 

Absorcion 

Pocos son los alimentos que se absorben 
en el estomago, ya que la digestion es 
totlavia muy incompleta, y la superficie 
de este organo es muy limitada. Sin 
embargo, algunas sustancias como las 
drogas y el alcohol se absorben princi¬ 
palmente en el, lo que explica su rapida 
accion. La mayor parte de los nutrientes 
digeridos se absorben en el intestino del- 
gado. tloncle las numerosas digitaciones, 
o vellosidades, proporcionan una inmen- 
sa superficie a traves de la cual las dis- 
tintas sustancias pueden pasar de la luz 
intestinal al torrente circulatorio. 

Los hidratos de carbono solo se pue¬ 
den absorber como monosacaritlos (por 
ejemplo, glucosa, lactosa, fructosa y 
galactosa), ya que el intestino es practi- 
camente impermeable a los polisacari- 
dos. Las proteinas tambien se absorben 
ha jo la forma de las subimitlades que las 
const it u yen, los aminoacidos, aunque 
algunas proteinas pequenas y algun os 
fragmentos peptic!icos pueden ser absor- 
bidos en algunos casos. Los azucares sim¬ 
ples y los aminoacidos atraviesan el epi- 
telio del intestino tanto por procesos 
pasivos como activos. 

In media tamente ties pu 6s de una 
co mi da, estas sustancias se encuentran 
en co nee ntraci ones tan alias en el tubo 
digestive que se diflinden rapidamente a 
la sangre. tloncle su concentracion es ini- 
cialmente baja. Sin embargo, si la absor¬ 
cion fuese solamente pasiva, potlriamos 
esperar que la transferencia cesase en el 
momento en t[tie la concentracion de una 
sustancia se igualase a ambos lados del 
epitelio intestinal. Esto liana que con las 
heces se percliese una gran cantidad tie 
sustancias utiles. De hecho, la cantidad 
que se piertle es insignificante, ya que la 
transferencia pasiva sera posteriormente 
complementada por un mecanismo tie 
transporte activo (p. 54), localizado en 
las celulas epiteliales que transfieren las 
particulas alimenticias directamente a la 
sangre. Los materiales son tie esta forma 
movitlos contra el gradiente tie concen- 
traciones. proceso que requiere tie un 
cierto gasto energetico. Aunt|ue no totlos 
los productos alimenticios se transportan 


activamente, aquellos que lo son, como 
la glucosa, la galactosa y la mayor paite 
tie los aminoacidos, son movilizados por 
mecanismos de transporte especificos 
para cada tipo tie molecula. 

Como ya hemos tlescrito, las gotas 
lipitlicas son emulsionatlas por las sales 
biliares y, posteriormente, digeritlas por 
las lipasas pancreaticas. Los trigliceridos 
se tlescomponen, tie este mode, en aci- 
dos grasos y monogliceridos, que se pue¬ 
den absorber por simple tlifusion. Sin 
embargo, en la sangre nunca penetran 
Scidos grasos libres, si no que cuando van 
pasando a traves tie las celulas epitelia¬ 
les del intestino, se resintetizan los trigli- 
ceritlos, y estos son los que penetran en 
los vasos quiliferos (Figura 35-14B), a 
partir tie los cuales, las gotas tie grasa 
penetran en el sistema linfatico (Figu¬ 
ra 34-24, p. 694) y final mente, alcanzan 
la sangre a traves del conducto toracico. 
Despues tie una comida rica en grasas, 
la presencia de numerosas gotas de grasa 
en la sangre, confieren al plasma san- 
guineo un aspecto lechoso. 

Region de reabsorcion de 

AGUA Y DE CONCENTRACION 
DE LOS SOLIDOS 

En el intestino grueso, los rest os indi- 
geribles de la digestion se consolidan 
por reabsorcion de agua para formar 
heces soli das o semisolitlas que se 
expulsan del cuerpo por defecacion. La 
reabsorcion tie agua tiene una impor¬ 
ta ncia especial en los insectos, en par¬ 
ticular en los que viven en ambienres 
secos, tjue tie ben, y de hecho lo hacen, 
conservar casi totla el agtia que entra en 
el recto. Unas glandulas rec tales es pe¬ 
dal izatlas re absorben agua e iones segun 
se necesite, quedando asi unas bolitas 
fecales casi total mente secas. En repti¬ 
les y aves, que tambien producen heces 
casi secas. la mayor parte del agua es 
reabsorbida en la cloaca. Se forman unas 
heces pastosas blancas que contienen 
restos intligeribles de los alimentos y 
acitlo urico. 

En el colon humano hay enormes 
cantitlades tie bacterias que penetraron 
en el colon esteril del recien nacitlo con 
su alimento. En el adulto, aproximatla- 
mente un tercio del peso seco de las 
heces coirespontle a estas bacterias; estas 
incluyen a los inocuos bacilos y tambien 
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a los cocos que pueden causar graves 
enfermedades en caso de que lleguen a 
la cavidad alxlominal o a la cornente san- 
guinea. Normalmente, las defensas cor- 
porales evitan las invasiones por paite de 
tales bacterias. Las bacterias fragmentan 
los desechos organicos de las heces y 
proporcionan algunos beneficios nutriti- 
vos al sintetizar ciertas vitaminas (vita- 
mina K y pequenas cantidades de algu- 
nas vitaminas del grupo B), que son 
absorbidas por el cuerpo. 

Regulaci6n de la 

INGESTION DE ALIMENTOS 

La mayor parte de los animales ajustan 
inconscientemente la ingestion de los 
alimentos para equilibrar el gasto ener- 
getico. Si el gasto de energia aumenta 
con un incremento de la actividad fisi- 
ca, tambien se aumenta la ingestion de 
alimentos. La mayona de los vertebra- 
dos. desde los peces a los mamiferos. 
persiguen sobre todo la ingestion de 
calorias mas que la masa, ya que si la 
dieta queda diluida con fibra, respon- 
den comiendo mas. Del niismo modo, 
la ingestion baja tras un periotlo de 
varios dias en que se ban ingerido 
demasiadas calorias. 

La ingestion de alimentos esta regu- 
lada en gran parte por un centro del 
«hambre» local izado en el hipotalamo. El 
nivel de azucar en sangre tiene una 
importante influencia sobre este centro, 
ya que el hambre coincide con un bajo 
nivel de glucosa en sangre. Mientras que 
la mayona de los animales parecen capa- 
ces de estabilizar su peso a un nivel nor¬ 
mal para su especie, el hombre no pucde 
hacerlo. Cada dia es mas patente que 
muchas de las personas obesas no 
comen mas de lo que lo hacen las per¬ 
sonas delgadas. Mas bien parece cjue tie- 
nen reducida la capacidad para quemar 
el exceso de calorias, por medio de la 
“termogenesis no tiritante* (p. 671). Los 
mamiferos placenlarios son los (ini cos 
cjue poseen un tejido adiposo oscuro, 
denominado tejido adiposo pardo o 
grasa parda. especializado en la pro- 
duccion de calor. En los mamiferos 
recien nacidos, incluidos los ninos, la 
cantidad de grasa parda es mucho mayor 
que en los adultos. En los ninos, la grasa 
parda se localiza en el cuello, parte supe¬ 
rior de la espalcla y cerca de los rinones. 


Las mitocondrias de las celulas de este 
tejido adiposo pardo poseen una pro- 
teina en su membrana, denominada ter- 
mogenina. que actua para desajustar la 
fosforilacion oxidativa (p. 71). Kn las per¬ 
sonas normaies. el incremento de la 
ingestion calorica induce a que el tejido 
adiposo pardo disipe el exceso de ener¬ 
gia en forma de calor, por medio de la 
acci6n de la termogenina. Esto se deno- 
mina "termogenesis inducida por la 
dieta». Esta capacidad esta muy dismi- 
nuida en las personas con tend end a a 
ser obesas, ya que poseen me nos grasa 
parda, o debido a que esta no responcle 
como debe a las senales que le llegan 
desde el hipotalamo. Hay a clem as otras 
razones para la obesiclad, aparte del 
hecho de que muchas personas simple- 
mente comen demasiado. Las reservas 
de grasa estan control a das por el hipo¬ 
talamo. y el punto de a juste en algunos 
casos es superior al de la media de la 
poblaci6n. Un punto de ajuste alto puede 
rebajarsc parcialmente mediante el ejer- 
cicio fisico, pero como saben todos aque- 
llos que siguen un regimen dietetico, el 
cuerpo defiende sus reservas de grasa 
con una increible tenacidad. 


En el cuerpo hay dos tipos de tejido 
adiposo cjue tienen papeles totalmente 
diferentes. HI tejido adiposo bianco, que 
constiruye la mayor parte del tejido graso 
corporal, esta adaptado para almacenar 
las grasas procedentes de los excesos de 
grasas e hid rat os de carbono ingeridos 
con la dieta. Se distribuye por todo el 
cuerpo, en particular en las capas 
profundas de la piel. HI tejido adiposo 
pardo esta muy especializado en generar 
calor por medio de la termogenesis no 
tiritante, y no es un buen sitio de 
almacen para la grasa. Es pardo porque 
posee un gran numero de mitocondrias, 
con gran cantidad de molfceulas de 
citocromo. que conlienen hierro. En las 
celulas normaies del cuerpo, se produce 
ATP por medio de un flu jo do electrones 
a lo largo de la cadena respiraioria 
(p. 71). Este ALP se utiliza entonces 
como combustible en los diferentes 
procesos celulares. En las celulas del 
tejido adiposo pardo, en lugar de ATP lo 
que se produce es calor. La termogenesis 
es activada por el sistema nervioso 
simpalico, c|ue responcle a senales del 
hipotalamo. 


Necesidades nutritivas 

La comida de los animales debe incluir 
hidratos de carbono, proteinas, gra¬ 
sas, agua, sales minerales v vitami¬ 
nas. Los hidratos de carbono y las gra¬ 
sas son necesarios como combustibles 
para cubrir las necesidades energeticas 
del cuerpo y para la sintesis de diferen¬ 
tes sustancias y estructuras. Las protei¬ 
nas (en realidad los aminoacidos que las 
componen) son necesarios para la sin¬ 
tesis de proteinas propias v otros com- 
puestos que contengan nitrogeno. El 
agua es necesaria como disolvente para 
la qufmica corporal y tambien como el 
principal componente de todos los flui- 
dos del cuerpo. Las sales inorganicas se 
necesitan como aniones y cationes de 
los fluidos y de los tejidos, v forman 
parte de algunas sustancias im porta ntes, 
tanto fisiologica como estructuralmente. 
Las vitaminas son factores accesorios de 
los alimentos cjue, muy frecuentemente. 
forman parte de la estructura molecular 
de muchas enzimas. 

Una vitamina es un compuesto orga- 
nico, relativamente simple, que no es ni 
un hidrato de carbono, ni una grasa, ni 
una proteina, ni lanipoco un mineral, v 
cjue se necesita ingerir en cantidades muy 
pequeihas para poder cumplir alguna fun- 
cion celular concreta. Las vitaminas no 
son una fuente de energia. pero con fre- 
cuencia estan relacionadas con la aclivi- 
dad de algunas enzimas importantes que 
cumplen papeles metabolicos funda- 
mentales. Las plantas v muchos microor- 
ganismos sintetizan todos los compues- 
tos organicos cjue necesitan: los animales. 
sin embargo, ban perdiclo ciertas capaci- 
dades sinteticas durante su largo proce- 
so evolutivo, y dcpcnden en ultima ins- 
tancia de las plantas para que les 
proporcionen estos compuestos. Las vita¬ 
minas representan. por tamo, fallos de 
sintesis en la maquinaria metabolica de 
los animales. 

Las vitaminas se dividen generalmen- 
te en liposolubles (solubles en disolven- 
tes grasos, por ejemplo el eler) e hidro- 
solubles. Entre las hidrosolubles se 
incluyen las del compiejo B y la vitami¬ 
na C (Tabla 35-1). Las vitaminas del com¬ 
piejo B aparecen agrupadas, ya que la 
vitamina B original resulto estar lormada 
por una serie de compuestos diferentes. 
c]ue en la naturaleza tienen tendencia a 
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present arse juntos. Casi todos los anima- 
les f vertebrados e invertebrados, nocesi- 
tan las vita in in as del complejo B; son las 
vitaminas «uni versa les*. Las necesidades 
dietelicas de vitamina C y de las vita mi 
nas liposolubles A, I), E, y K, son casi 
exclusivas de los vertebrados. antique 
algunos invenebrados tambien neeesitan 
algunas de ellas. Induso dentro de gai- 
pos muy emparentados, las necesidades 
de vitaminas son relatives, no absolutas. 
I n cone jo no necesita vitamina C; sin 
embargo, el hombre y las cobay as, si. 
Algunas aves neeesitan vitamina A. pero 
otras no. 

El reconocimiento. desde hace a nos. 
de que mudias enfermedades del hom¬ 
bre y de los animates domesticos eran 
causatlas o estaban relacionadas con tlefi- 
ciencias en la dicta, condujo a los biolo¬ 
gos a buscar nutrientes concretos que evi- 
tasen tales enfermedades. Estos estudios, 
en su momento, dieron origen a una lista 
de nutrientes esenciales para el hom¬ 
bre y para otros animales estudiados. Ix>s 
nutrientes esenciales son aquellos que se 
neeesitan para un desarrollo y manreni- 
miento normales. y aquellos que dehen 
scr proportion ad os por la dieta. En otras 
palabras, es «esencial» que estos nutrien- 
tes se encuentren en los alimentos. ya 
que el animal no puede sintetizarlos a 
partir tie otros compuestos. Casi 30 sus- 
lancias organicas (aminoacidos y vitami¬ 
nas) y 21 elementos ban sido considera- 
dos como esenciales para el hombre 
(Tahla 35-1). Si consitleramos que en el 
cuerpo hay miles tie compuestos orga- 
nicos diferentes, la lista tie la labia 35-1 
rcsulta particularmente corta. Las celulas 
de los animales presentan una asombro- 
sa capacidatl de sintesis. lo que les per- 
mite formar compuestos tic una enorme 
variedad y complejidad. partiendo de 
unas pocas y selcctas matcrias primas. 

En la dieta media de los estadouni- 
denses y canadienses, aproximatlamente 
un 50% del total de las calorias (contcni- 
do energetico) procede de los hidratos 
dt* carbono y un i0% tie los lipidos. Las 
proteinas, que son fundamentales para 
cuhrir cierlas necesitlades estructurales, 
solo proporcionan mcnos del 10% del 
total tic las calorias de la dieta promedio 
de los norteamericanos. Los hidratos tie 
carbono son muy consumidos, ya cjue 
son mas abundances y baratos que las 
proteinas o ltxs lipidos. De hecho. el hom- 


Alimentos 
esenciales 
para el 
hombre 


Aminoacidos 


Fenilajanina 

Meiionina 

Lisina 

Cistina 

Isoloucina 

Triptofano 

Leucina 

Treonina 

Valina 

Acidos grasos poliinsaturados 

Araquidonico 

Linoleico 

Linolenico 

Vitaminas hidrosolublcs 

Tiamina (B,) 

Acitlo folico 

Riboflavina (B.) 

Vitamina \\ u 

Niacina 

Biotin a 

Piridoxina (Bj 

Colina 

Acitlo pantotenico 

Acido ascorbico ((’) 

Vitaminas liposolubles 

A. D,EyK 


Mint-rales 

Calcio 

Si licit) 

Fosforo 

Varuidio 

Azufre 

Estano 

Pocasio 

Niquel 

Cloro 

Selenio 

Sotlio 

Manganeso 

Magnesio 

lodo 

Hierro 

Molilxleno 

Fluor 

Cromo 

Zinc 

Cohalto 

Cobre 



ACkiptudo de -'Hie Requirements of Human 
Nutrition*, by Nevin v Scrimshaw and Vernon K. 
Young. Copyright <£) September 1976 by Scienlific 
American, !m Todos las derechos reservadov 
Adaptado con autori/.aci6n. 


Tabla 35-1 


bre y muchos otros animales, puetlen 
subsistir con dietas pobres en hidratos de 
carbono, con tal de que se les propor- 
cione las calorias totales y los nutrientes 
esenciales que neeesitan. Los esquima- 
Ics. antes tie ir perdiendo su propia cul- 
tura, vivian con una tlieta rica en protei¬ 
nas y grasas, pero muy pobre en hitlnitos 
tie carbono. 

Los lipidos son necesarios principal- 
mente para suministrar energia. Sin 
embargo, por lo menos tres acitlos gra- 
sos son esenciales para el hombre, ya que 
no potlemos sintetizarlos. Se ban tletli- 
catlo muchos trabajos tie investigation a 


La atcrost lerosis (G. atheroma, tumor 
que conliene grasa. quisle sebaceo + 
sclerosis, cndurccimicnto) es una 
enfermedatl dcgcncrativa cn la cjue se 
tlcpositan grasas cn las telulas que 
lapizan las artcrias. lo que produce un 
cstrcchamicnto tie la luz, cndurccimicnio 
y pcrditla tie clasticidad cn las artcrias 


los lipidos tie la dicta, tlebido a la aso 
ciacion entre las dietas ricas en grasas v 
la arteriosclerosis. El asunto es com- 
pie jo, pero las pruebas sugieren que la 
arteriosclerosis puede aparecer cuando 
la dieta es rica en lipidos saturatios (con 
pocos o con ningun doble enlace en las 
cadenas tie carbono tie los acitlos grasos) 
pero pobre en lipidos insaturatios (con 
tlos o mas tlobles enlaces en las cadenas 
tie carlxmo). 

Las proteinas son alimentos cams y 
restringidos en la dieta, y. por supuesto. 
no son por si mismas nutrientes esencia- 
les, sino que contiencn los aminoacidos 
esenciales. De los 20 aminoacidos que 
normaImenle se encuentran en las pro¬ 
teinas, nueve, quiz.as hasra once, son 
esenciales para ei hombre (Tabla 35-1). 
Los demas puetlen sintetiz.arsc. En gene¬ 
ral, las proteinas tie origen animal tienen 
mas aminoacidos esenciales que las tie 
origen vegetal. Los nueve aminoacidos 
esenciales tlebcn estar presentes simul- 
taneamente en la tlieta para la sintesis 
proteica. Si faltan uno o mas tie ellos, el 
empleo de los otros aminoacidos se vera 
rctlucitlo pmporcionalmente; no puetlen 
almacenarse y, por tanto, se milizaran 
como fuente de energia. Asi, la ingestion 
tie una sola clase tie vegetal, inevitable- 
mente contlucira a una deficiencia de 
proteinas. Este problema puede solucio- 
narse si se ingieren simultaneamente tlos 
tipos tic proteinas vegetales que scan 
complementarias, en cuanto a lt>s ami- 
no&cidos esenciales. Por ejemplo, una 
tlieta proteica equilibrada puede conse- 
guirse mezclando harina tie trigo, que 
unicamente es pobre en lisina, con una 
legumbre (garbanzos o alubias), que es 
una fuente rica en lisina, pero pobre en 
meiionina y cisteina. Cada vegetal puede 
complementarse con otros que pose an 
las cantidaties atlecuadas tie los amino¬ 
acidos de los que carece el primero. 

Ya que las proteinas animales son tan 
ricas cn aminoacidos esenciales, su de- 
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DNA (mg) en el 
tejido cerebral 


Normales. 


Malnutridos 

. I • < • - I « • I * • • i • I * 4 ^ • • 

8 16 24 32 0 2 4 6 8 10 12 
Semana prenatal Mes postnatal 

Figura 35-16 

Efecto de la malnutricion temprana sobre 
el numero de celulas (medido como conte- 
nido total de DNA) en el encefalo humano. 
En el grafico se representa como los ninos 
malnutridos ( ovalo coforeado) poseen me- 
nos celulas en su encefalo que los ninos 
normales (curva creciente verde). 

manda es muy grande en todos los pai- 
ses. Los norteamericanos comen mas 
carne que los asiaticos y los africanos. El 
consume) anual per capita de carnes rojas 
durante 1989 fue de 76 kg en Estados 
Unidos, 27 kg en Japon, 12 en Egipto y 
1 kg en la India*. El elevado consume) 
de carne en Norteamerica y Europa, con- 
lleva un precio: una elevada tasa de mor- 
talidad debida a las denominadas enfer- 
medades de la opulencia: enfermedades 
cardiacas, apoplejiu y ciertos tipos de 
cancer. 

La desnutricion y la malnutricion son 
dos de los ma yores problem as sanita- 
rios con los c]ue actualmente se enfren- 
ta la Humanidad, afectando aproxi- 
madamente a la octava parte de la 
poblacion mundial. Los ninos. las muje- 
res embarazaclas y los lactantes son par- 
ticularmente vulnerables a los devasta- 
dores efectos de la malnutricion. La 
proliferation celular y el crecimiento del 
encefalo del hombre son mas rapidos 
en los liltimos me ses del embarazo y en 
el primer a no despues del parto. Para 
evitar las disfunciones neurologicas y 
un desarrollo neuronal anormal, se 
necesitan unas cantidades adecuadas de 
protein as durante estos criticos perio- 
dos. Los e nee fa los de los ninos que 
mueren a causa de la dellciencia de pro¬ 
teinas durante el primer ano de vida, 
tienen aproximadamente entre un 15 y 

* Brown. L. R. 1991. State of the world 1991. New 
York, Worldwatch Institute/W. W. Norton and 
Company, pag.159 
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Figura 35-17 

Nino refugiado de Biafra con una malnutricion grave. 


un 20% me nos celulas encefalicas, que 
los de los ninos normales (Figura 35- 
16). Los ninos malnutridos que sobre- 
viven a este periodo sufren lesiones 
encefalicas permanentes y posterior- 
mente no puecien ser ayudados con tra- 
tamientos correctores (Figura 35-17). 


Se reconocen dos tipos diferentes de 
cleficiencias alimentarias graves: el 
marasmo, una desnutricion general 
debida a una dieta pobre en calorias v 
proteinas, y el kwashiorkor, la 
malnutricion derivada de una dieta 
adecuacla en contenido calorico, pero 
pobre en proteinas. El marasmo (G. 
marasmus ; clesperdiciar) es frecuente 
en los ninos destetados muy pronto y 
alimentados con dietas pobres tanto en 
calorias como en proteinas; estos ninos 
son apaticos y sus cuerpos se van 
desgastando lentamente. La pa la bra 
kwashiorkor procede del Oeste de 
Africa y se emplea para describir una 
enfermedad que padecen los ninos 
cuando se les desteta para alimentar a 
un liermano reci£n nacido. Esta 
enfermedad se caracteriza por un 
retraso en el crecimiento. anemia, 
debilidad muscular, hinchazon del 
cuerpo con el tipico abultamiento del 
abdomen, diarreas agttdas, 
susceptibilidad a las inlecciones y 
elevada mortalidad. 


La principal causa del hambre en el 
mundo es el recienie v rapitlo incre- 
mento de la poblacion. La poblacion 
mundial era de 2000 millones en 1930, 
alcanzn los 3000 millones en I960, 
ascendio a 5500 en 1992 (Figura 35-18), 
y se espera que alcance los 8900 millo- 



Figura 35-18 

Porcion de un gr&fico del crecimiento de la 
poblacion humana desde el ano 800 d.C. 
como aparecia en la edicion de 1979 de 
este libro, cuando la poblacion humana 
habia sobrepasado los 4000 millones, tres 
anos antes; los datos posteriores muestran 
que en 1996 era de aproximadamente 
5600 millones de personas. 


nes en el ario 2030*, varies anos antes de 
lo que en principio se calculaba. El 
aumento de la poblacion mundial es de 
aproximadamente 90 millones de perso¬ 
nas al ano. El equivalence a la poblacion 
total de Estados Unidos, 250 millones de 
personas, se afiaden a la poblacion mun¬ 
dial cada 33 meses. Mas aun, a medida 
que la clemanda de alimentos aumenta, 
cada ano se pierden miles de millones 
de toneladas de suelos culiivables y se 
necesitan billones de litros de agua para 
los campos de cullivo. Segun esto, la 
explosion demografica humana es el 
principal problema ambiental al que 
hemos de enfrentarnos. 

* Division de Poblacion, Naciones Unidas, New York, 
1993. 
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Resumen 


Los organ ismos autotrofos (principalmente las 
plantas vertles), utilizan los compuestos inor- 
ganicos como materias primas, captan la ener- 
gia tie la luz solar por medio de la fotosinte- 
sis v producen moleculas organicas complejas. 
Los organismos heterotrofos (bacterias, hon- 
gos y animates) utilizan los compuestos orga- 
nicos y la energia almacenada en los enlaces 
quimicos para cubrir sus necesidades nutriti- 
vas y energeticas. 

Una gran variedad de animates, con gra- 
dos de complejidad estmctural muy diferen¬ 
tes. se a lime n tan por filtracion de los peque- 
nos organismos y otras particulas del agua. 
Otros se alimentan de los depositos organicos 
que hay en el sustrato. Los animates que se 
alimentan de forma selectiva han desarrolla- 
clo me can ismos para poder mani pillar gran- 
des masas tie comida, como dispositivos para 
sujetar. raspar, perforar, rasgar, morder. y mas- 
ticar. La alimentacion a base tie llquitlos es 
caracteristica tie los endoparasitos, que pue- 
den absorber los alimentos a traves de su 
superficie corporal, y de los ectoparasitos, her- 
bivoros y depredadores que han desarrollado 
estructuras especiales para perforar y succio- 
nar. 

La digestion es el proceso de fragmenta¬ 
tion mec&nica y qunnica de los alimentos 
hasta obtener subunitlades moleculares que 
se puedan absorber. La tligestion en los pro¬ 


tozoos y en las esponjas es intracelular. En 
otros metazoos mas complejas se complete, 
y finalmente se sustituye por completo, por 
una digestion extracelular, que se produce 
siguiendo una serie de eta pas sucesivas en el 
interior de una cavidad tubular, el rubo diges¬ 
tive. La ingestion tie los alimentos se produ¬ 
ce a trav6s de la boca, donde se mezclan con 
la saliva lubricante, y luego pasan a traves tlei 
esofago hasta regiones donde los alimentos 
pueden almacenarse (buche), o iriturarse 
(molleja), o ser sometidos a la action de Ra¬ 
tios y a una primera digestion (estomago tie 
los vertebrados). Entre los vertebrados, la 
mayor parte de la digestion se produce en el 
intestino delgado. Las enzimas del pancreas 
y las enzimas de la membrana de las c£lulas 
que tapizan la mucosa intestinal hidrolizan 
proteinas, hidralos de carbono, gnisas, acidos 
nucieicos y diferentes compuestos fosfatados. 
El higatlo secreta la bilis. en la que se encuen- 
tran las sales que emulsionan las grasas. Una 
vez que los alimentos han side digeridos, se 
produce su absorcidn bajo la forma de sub 
unklades moleculares sencillas (monosacari- 
dos, aminoacitlos y acidos grasos), a la san- 
gre o a los vasos linfaticos de las vellosidades 
del intestino delgado. El intestino grueso 
(colon) sirve principalmente para absorber ci 
agua y los minerales de los resitluos a lime n- 
licios a metlitla que pasan por el. Tambien 


contiene bacterias simbionies que producen 
determinadas vitaminas. 

La mayoria de los animates equilibran la 
ingestion tie alimentos con el gasto energeti- 
co. La ingestion de los alimentos esta regulada 
principalmente |x>r el centro del hambre, loca- 
lizatlo en el hipotalamo. En los mainfferos, en 
el caso de que la ingestion calorica sea supe¬ 
rior a los requerimientos energeticos, el exce- 
so de calorias se disipa en forma de calor a 
nivel de un tejitlo especial, la gnisa parda. Las 
alteraciones en este mecanismo son una de las 
causas tie la obesidatl en la especie humana. 

Todos los animates necesitan ingerir una 
dicta equilibrada, en la que haya tanto com¬ 
bustibles (principalmente hidratos de tarbo- 
no y lipidos), como compuestos estaicturales 
y funcionales (proteinas, minerales y vitami¬ 
nas). Para todos los animates pi u rice I u lares, 
algunos aminoacitlos, lipidos, vitaminas y 
minerales son requerimientos dieteticos «esen- 
ciales», ya que no pueden ser protlucidos por 
la maquinaria sintctica tlel propio animal. Las 
proteinas animates son una fuente de ami- 
noacidos, major equilibrada, que las protei¬ 
nas de origen vegetal, ya que estas suelen ser 
deflcitarias en uno o mas de los aininoacidos 
esenciales. La desnutricion y la malnutrition 
proteica, representan uno de los mayores pro- 
blemas sanitarios de la humanitlatl, que en la 
actualidad afecta a mi Hones de personas. 


CDuevst ionari( > 


1. Diferencie entre los siguientes pares de 
terminos: autotrofo y heterotrofo; 
fototrofo y quimiotrofo; herbivoros y 
carnivoros; omnivoros e insectivoros. 

2. La filtracion es una de las principales 
formas tie alimentacion entre los 
animates. Explique cuales son sus 
caracteristicas, ventajas y limitaciones, y 
cite tres grupos diferentes tie animates 
que scan filtratlores. 

3- Las adaptacioncs alimentarias de los 
animates condicionan parte tie las 
pa litas de comportamiento de los 
animates y, por regia general, estrin 
relacionadas con la forma de los 
animates. Comente las adaptaciones 
alimentarias que diferencian a los 
carnivoros tie los herbivoros. 

4. Explique la forma en que los alimentos 
se mueven por el tubo digestive;. 

5. Compare las digestiones intracelular y 


extracelular, y explique las ventajas de 
esta ultima sobre la tligestion intracelular. 

6. r ;Que modificaciones estructurates 
incremental; mucho la superficie interna 
tlel intestino y por que es tan 
importante esa gran superficie? 

7. Esquematice la digestion y la absorcion 
final tie un hidrato de carbono 
(almitlon) en el tubo digestive de un 
vertebrado, nombrando las enzimas que 
lo atacan, donde se encuentran, los 
productos que se obtienen de la 
digestion del almitlon. y la forma en 
que se absorben al final del proceso. 

8. Como en la cuestion n ° 7, esquematice 
la digestion y la absorcion final de una 
proteina. 

9. Explique c6mo se emulsionan. digieren 
y absorben las grasas en el tubo 
digestive) de los vertebrados. 

10. Explique la frase «la dieta es 


termogcneradora» y relacionela con el 
problema de la obesidatl en algunas 
personas. 

11. Nombre los principales tipos de 
alimentos que sirven principalmente: 
(I) como combustibles, y (2) como 
componentes estaicturales y 
funcionales. 

12. Defina el termino «vitamina». <;Cuates 
son las vitaminas hidrosolubles y las 
vitaminas liposolubles? 

13. Explique el significado del termino 
«nutrientes esenciales®. 

14. Explique la diferencia entre los lipidos 
saturatlos e insaturados y haga algun 
comentario sobre el interes actual tie 
estos compuestos en relation con la 
salutl humana. 

15. ,iQue .signifies el termino «proteinas 
complemeniarias», referitlo a los 
alimentos de origen vegetal? 





720 


Parte IV Accividad vital 


BiU>lio<*rafia 


Ver tambien la Bibliografia general tie la 
Parte IV, p. 783. 

Blaser, M. J. 1996. The bacteria behind 
ulcers. Sci. Am. 274:104-107 (Jan.), fin 
la act u alidad se set be qua la mayoria de 
las u keros de es tom ago estan 
praducidos par it nos m icroo rgan ism os 
acidqplos. Al me nos itn tercio de la 
(Xiblocion bit mono estd infectada , pero 
la ma yoria no sufren la enfermedad. 

Carr, D. E. 1971. The deadly feast of life. 
Garden City. New York, Doubleday & 
Company. Qne y coma comen los 
animates, contado de forma amen a e 
ingen iosa. 

Doyle, J. 1985. Altered harvest: agriculture, 
genetics, and the fate of the world's 
food supply. New York. Viking 
Penguin, Inc. Examino la politico de la 
revolucion agricola y los costes 
ambientales y biologicos del sistema 
americano de produccion de aliment os. 

Criggs, B. 1986, The food factor. New York. 
Vik ing Pcngu i n, Inc. Replete de dot os 
solve la nutricion y los habit os 
alimei ita rios, comma peispectiva 
internacional y un in teres especial 


sobre la relacion entre los alimentosy 
las enfermedades. 

Jennings, J. B. 1973. Feeding, digestion and 
assimilation in animals, ed. 2. New 
York, St. Martin's Press, Inc. Un t rat ado 
com pa rati vo general. Infonne excelente 
sobre los mecanismos digestivos de los 
an i males. 

Magee, D. F. and A. F. Dailey, II. 1986. 
Digestion and the structure and 
function of the gut. Basel, Switzerland, 
S. Karger AG. Tratado exbaustivo sobre 
la digestion en los mam (ferns, 
principalmente en el bomb re. 

Milton, K. 1993. Diet and primate evolution. 
Sci. Am. 269:86-93 (Aug.). Estndios 
realizados con primates sugieren qne la 
dicta del hontbre actual es tan diferente 
de la deeslos, qne la e value ion humana 
podria explicate. al menos en parte . 
par estas adaptaciones. 

Moog, F. 1981. The lining of the small 

intestine. Sci. Am. 245:154-176 (Nov.). 
Describe la forma en qne las celulas de la 
mucosa intestinal procesan activamente 
los alimentos. 

Owen, J. 1980. Feeding strategy. Chicago, 


University of Chicago Press. Libra bien 
esc tito y generosa men te ilustrado basailo 
en la sene «Survival in the Wild*. 

Sanderson, S. L, and R. Wassersug. 1990. 
Suspension-feed ing vertebrates. Sci. 
Am. 262:96-101 (Mar.). Diversos 
vertebrados , algunos deenorme 
ta ma n o, se alim e n ta n filtra t ido 
pequenos organismos tomando gratides 
cantidades de agua que bacen pasar a 
t raves de un aparato pit radar. 

Stevens, C. E. 1988. Comparative physiology 
of the vertebrate digestive system. New 
York, Cambridge University Press. 
Tratado brillante y equilibrado sobre lets 
caracteristicas anatomicas del tuba 
digestive de los vertebrados, y sobre la 
fisiologia y la bioquimica de la 
digestion de los alimentos. 

Weindracli, R. 1996. Caloric restriction and 
aging. Sci. Am. 274:46-52 (Jan.). Todos 
los organ ismos, desde los protistas 
unicelulares a los mam (ferns, viven mas 
ttempo si se alimentan con dietas 
equilibradas y bajas en catenas, 
lam bien se revisa n los posibles beneficios 
de este titxt de dicta para el hombre. 








tl universo privado de los scntidos 

mlurnos cuenta, las personas clisfrutamos de un mundo 
no de sensaciones. Continuamente estamos recibiendo un 
otrenie de inlbrmacion descle la vista, el oklo, el gusto, cl 
fato y el facto, llstos cinco scntidos clasicos se ven 
amplementados por otras sensacioncs tales como frto, 
alor. vibraciones y dolor, y lambien por la inlbrmacion 
meclente de un gran numero de receptorcs sensoriales 
ternos. que cumplen su mision silenciosa y 
liipmaticamente, ayudando a cjue nuestros brganos in ternos 
tjlicen sus correspondientes trabajos sin esfuerzo. Estos son 
bsentidos que nos in forma n de n nostro propio ambiente. 

*>i, nuestro mundo, el nuindo que perciben nuestros 
fliticlos, es un mundo unicamente huniano. No 
impartimos esie mundo con ningun otro animal, ni 
demos penetrar en el mundo sensorial de los demas 
pjmales. salvo que lo hagamos con la imaginacion. 

La idea de que cada animal (iene su propio universo 
norial fue concehida por Jakob von Uexkull, un biologo 
man de principios de siglo, del que rara vez se hace 
tendon. Von Uexkull nos propone que intentemos 
raginarnos el universo de una garrapata, ayudados por 


nuestros conocimientos sobre la biologia de este animal, Es un 
mundo de temperalura, lux v oscuridad, y con un unico olor. 
el del acido butirico. una sustancia que todos los mumiferos 
poseen. Insensible a! resto de los estimulos. la garrapata trepa 
por una brizna de hicrha para csperar, si es preciso durante 
varios a nos, ei memento justo en el que a traicion saltara sobre 
una presa. Despues, se hinchara al saciarse de sangre, caera al 
suelo. pondra sus huevos y morira. Ml empobrecido universo 
sensorial de la garrapata, desprovisto de lujos sensoriales y, 
gracias a la selection natural, en sintonfa con el mundo con ei 
que la garrapata ha de encontrarse, ha asegurado el exito de 
un unico proposilo, la reproduccion. 

Un pAjaro y un murcielago pueden compartir en un mismo 
instante un mismo ambiente. No obstante, sus universos 
sensoriales son extraordinariamente diferenies debido a las 
limitaciones de las «ventanas» sensoriales que cada uno utiliza 
y al cerebro que recoge y procesa la inlbrmacion necesaria 
para la supervivencia. Mara uno se trata de un mundo 
dominado por la vista; para el otro, por la ecolocalizacion. El 
ambiente de cada uno es extra no para el otro, igual que sus 
mundos lo son para nosotros. ■ 


721 


. 



722 


Parte IV Actividad vital 



Figura 36-2 

Estructura de un nervio. Se pueden ver las fibras nerviosas rodeadas por varias capas de 
tejido conjuntivo. Un nervio puede tener miles de fibras eferentes y aferentes. 



Figura 36-1 

Estructura de una neurona motora (eferente). 


F.I sistema nervioso tiene sn origen en una 
propiedad fundamental de la vida: la irri- 
tubilidad la capacidad de responder ante 
un estimulo ambiental (Capitulo 1. p, 9). 
La respuesta puede ser muv simple, como 
un protozoo que se desplaza ante una sus- 
tancia nociva, o muy compleja, como las 
ela bora das paradas nupciales de algunos 
veilebnidos. Un protista recilx* un estimulo 
y responde a el, todo ello en el ambito de 
una unica eelula. La evolution hacia la 
pluricelulandad y hacia los niveles de 
organization mas complejos, necesito que 
se incrementase la complejidad de los 
mecanismos de comunicacion entre celu- 
las y organos. Esto se consiguid por dos 


meclicxs principales: el nervioso y el hor¬ 
monal. La comunicacion rapida se pro¬ 
duce por via nerviosa, lo que implica la 
propagation de cambios electroqulmicos 
en las membninas celulares. Hi papel basi- 
co del sistema nervioso consiste en cotli- 
ficar la information, procesarla y transmi- 
lirla para cjue se produzca una respuesta 
apropiada. Todo esto se estudiara en el 
presente capitulo. En los animales, las res- 
puestas relativamente mas lentas y dura- 
deras se protlucen por via hormonal, lo 
que sera el objeto del capitulo siguiente. 

La neurona: 

IJN ID AD FUNCIONAL 
DEL SISTEMA NERVIOSO 

La neurona esta formacla por un cucrpo 
celular y codas sus prolongaciones. Aun- 
que puede tener diversas formas, tie actier- 
do con sti localization y funcion, una neu¬ 
rona lipica es como la que se representa 
en la Figura 36-1. Del cuerpo celular, en 
el (jue esta el nucieo, salen prolongacio¬ 
nes de dos tipos. Todas las neuronas, aun 
las mas simples, tienen una o mas den- 
dritas citoplasmaticas. que como su nonv 
bre indica (G. dendrem . arbol), por regia 
general estan muy ramificatlas. Hstas den- 
dritas son el a para to recepror tie las neu¬ 
ronas, y por ellas llegan las infomiaciones. 
desde muy distintas fuentes, hasta el cuer¬ 
po neuronal. Algunas de estas senates son 
estimu 1 antes y otras son inhibidoras. 

Desde el cuerpo de la neurona sale 
un unico axon (G. axon. eje). cjue es una 
larga libra (en grandes mamiferos puede 


llegar a metlir varios metros), con un dia- 
metro bastante uniforme, y a traves del 
cual los impulsos nerviosos salen del 
cuerpo neuronal. F.n los veitebrados v en 
algunos invertebrados muy evoluciona- 
clos, es muy normal que el axon este 
rodeatlo por una vaina aislante. 

Las neuronas suelen clasificarse en 
aferentes o sensoriales, eferentes o 
motoras, e interneuronas (o de aso- 
ciacion), cjue no son ni sensoriales ni 
motoras, sino cjue conectan unas neuro¬ 
nas con otras. Las neuronas aferentes y 
eferentes estan situadas en su mayor 
parte fuera del sistema nervioso central 
(encefalo y medula espinal), mientras cjue 
las interneuronas, cjue constituyen el 99% 
de las neuronas del cuerpo humane), 
estan todas formando parte tie dicho sis¬ 
tema nervioso central. Las neuronas afe¬ 
rentes estan conectadas con los recep- 
tores, cjue son los encargados de 
tnmsformar los estimulos ambientales en 
impulsos nerviosos. que serin contluci- 
dos por las neuronas aferentes hasta el 
sistema nervioso central, donde dichos 
impulsos pueden ser percibidos como 
sensaciones conscientes. Los impulsos 
tambien viajan hacia las neuronas efe¬ 
rentes, que los transmiliran por el siste¬ 
ma nervioso periferieo hasta los efecto- 
res como los miisculos o las glanclulas. 

En los vertebrados, las fibras nervio¬ 
sas (generalmente axones) se presentan 
por lo general aginpadas y rodeadas por 
una envuelta tie tejido conjuntivo. for- 
manclose asi un nervio (Figura 36-2). Los 
cuerpos neuronales de los que salen estas 
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Figura 36-3 

Desarrollo de la vaina de mielina. Las cblulas 
de Schwann crecen alrededordel axon, se 
enrollan en torno a el, y asi lo envuelven con 
una vaina de mielina aislante, que presenta 
muchas capas. La vaina de mielina aisla el 
axon nervioso y facilita la transmision de los 
impulsos nerviosos. 


Figura 36-4 

Composicion ionica interna y externa de una neurona en reposo. Una bomba de sodio- 
potasio, muy activa, y que esta localizada en la membrana de la cblula, hace que el 
sodio saiga de la celula, manteniendo baja la concentracibn interna de este. La 
concentracion de potasio en el interior es elevada, y aunque la membrana es permeable 
para el potasio, este ion se mantiene en el interior ya que las cargas positivas del 
exterior lo repelen. 


prolongaciones estan localizados en el 
sistema nervioso central o en los gan- 
glios, que son unas pequenas agrupa- 
ciones de cuerpos neuronales situadas 
fuera del sistema nervioso central. 

Rodeando a las neuron as hay unas 
celulas de neuroglia, a menu do deno- 
minadas simplemente celulas de «glia», no 
nerviosas, que tienen una gran interrela- 
cion con las celulas nerviosas. Las celulas 
de neuroglia son muy numerosas en el 
encefalo de los vertebrados, ya que hay 
diez de ellas por cada neurona, y consti- 
tiiyen casi la mitad del volumen del ence¬ 
falo. Algunas de las celulas de glia form an 
vainas aislantes lipidicas de mielina alre- 
dedor de las fihras nerviosas Normal- 
mente, los nervios perifericos de los ver¬ 
tebra dos se presentan rodeados de 
mielina, que forma una vaina aislante 
constituida por una serie de anillos con- 
centricos formados a partir de unas celu¬ 
las de glia especiales denominadas celu¬ 
las de Schwann (Figura 36-3). Ahora se 
empiezan a conocer otras funciones de 
las celulas glia les. Determ inad as celulas 
de glia, denominadas astrocitos por su 
forma estrellada, actuan como un «anda- 
mio» durante el desarrollo del encefalo, 
permitiendo que las neuronas se despla- 
cen por ellas hasta llegar a su destine) final. 
Los astrocitos tambien son esenciales en 


los procesos de regenera cion tras una 
fieri da en el encefalo. Desgraciadamente, 
los astrocitos tambien estan implicados en 
algunas enferniedades graves del sistema 
nervioso, entre ellas el sindrome de Par¬ 
kinson y la esclerosis multiple. 

Naturaleza del impulso 

NERVIOSO 

HI impulso nervioso es el mensaje elec- 
troquimico de los nervios, el denomina- 
dor cornu n de tod a la actividad funcio- 
nal del sistema nervioso. A pesar de la 
increible complejidad del sistema ner- 
vioso de muchos animales, los impulsos 
nerviosos basicamente son iguales en 
todos los nervios y en todos los anima¬ 
les. Un impulso es un fenomeno de «todo 
o nada». Una fibra nerviosa puede con- 
ducir un impulso, o no hacerlo. Ya que 
todos los impulsos son iguales, y que la 
transmision se produce en un unico sen- 
tido. una fibra nerviosa solo puede variar 
el efecto que produce en el tejido al que 
inerva cambiando la frecuencia de la con- 
duccion de los impulsos. El cambio de 
frecuencia es el lenguaje de las fihras ner¬ 
viosas. Una fibra nerviosa puede o bien 
no conducir ningun impulso, o conducir 
desde muy pocos por segundo, hasta un 
maxlmo de 1000 por segundo aproxima- 


damente. Cuanto mayor es la frecuencia 
(o ritmo) de la conduction, mayor es el 
nivel de excitacion. 

El polencial de reposo 

La membrana de las neuronas, que es 
similar a la de todas las celulas, tiene una 
perineabiIidad especial, por lo que puede 
crear un desequilibrio ionico. F.l liquido 
intersticial que rodea las celulas nervio¬ 
sas tiene unas concentraciones relativa- 
mente altas de iones de sodio (Na*) y 
cloro (CD, pero una concentracion baja 
de iones de potasio (K + ). Dentro de las 
neuronas, las concentraciones estan inver- 
tidas: la concentracion de K + es alta mien- 
tras que las concentraciones de Na + y Cl' 
son bajas (Figuras 36-4 y 34-111, p. 676). 
Estas diferencias son muy acusadas: hay, 
aproximadamente, 10 veces mas Na + en 
el exterior y de 25 a 30 veces mas K f en 
el interior de la celula. 

Cuando esta en reposo, la membrana 
de la neurona es permeable de forma 
selectiva para el K + , que puede atravesar 
pasivamente la membrana por unos cana- 
les ionicos especificos, mientras que la 
permeabilidad para el Na' y el Cl es 
practicamente nula, ya que sus corres- 
pondienres canales permanecen cerra- 
dos. Los iones de potasio tienden a salir 
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de la celula atravesundo la membrana y 
siguiendo el gradiente de concentracio- 
nes, pero ya que los iones de doro no 
puedcn atravesarla, cada ion potasio que 
sale del axon crea una carga positiva en 
el exterior de la membrana. Hsto hace 
que el exterior de la membrana este car- 
gado positivamente y el interior negati- 
vamente. Rapidamente, las cargas positi- 
vas externas alcan/an tal nivel. que 
impiden el flujo de mfls K' hacia el exte¬ 
rior del axon (lo que se debe a que las 
cargas del mismo signo se repelen unas 
a otras). Hn este estado de reposo, la 
membrana a lean /a un equilibrio, con un 
potencial de reposo de membrana, 
que nivela el gradients de concenlracio- 
nes por el cpie el K7 tiende a salir. El 
potencial de reposo es, normaImente. de 
-70 mV (milivoltios), con el interior nega- 
tivo con res pec to al exterior. 

El potencial de accidn 

El impulso nervioso es un cambio de 
rapida transmision en el potencial elec- 
trico, que se denomina potencial de 
accion (Figura 36-5). Consiste en una 
despolarizacion muy rapida, y breve, de 
la membrana de la fibra nerviosa; de 
hecho. cl potencial de reposo no solo es 
anulaclo, si no que, en la mayona de las 
libras nerviosas, el potencial realmente 
se invierte por un instante para hacerse 
el exterior de la membrana negativo en 
comparacion con el interior. Entonces. a 
medicla que cl potencial de accion se va 
despiazantlo, la membrana vuelve a su 
potencial de reposo normal, v vuelve a 
estar lista para conducir un nuevo impul¬ 
so. El proceso completo dura aproxi- 
madamente un miliseguntlo. Quiztis. la 
propiedad mas llama!iva del impulso ner¬ 
vioso es que se autopropaga: una vez 
que empieza, el impulso avanza auto¬ 
mat icamente, como una media que arcle. 

,;Eor que cambia la polaridad de la 
membrana durante d pa so del potencial 
de accion? Memos visto ciue el potencial 
de reposo depends de la gran permeabi- 
lidacl de la membrana para el K\ Cjue es 
de 50 a 70 veces mayor que la permea- 
bilidad para el Na*. Cuando el potencial 
de accion llega a un punto cualquiera. los 
canales ionicos para el Na + se abren brus- 
camente en el. |xrmitiendo el paso loiren- 
cial de Na' desde el exterior al interior del 
axon. Realmente solo una pequena can- 
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Figura 36-5 

Conduccion de un potencial de accion en un impulso nervioso. El impulso se origina en el 
cuerpo de la neurona A y se transmite, en la figura, hacia la derecha. B y C muestran los 
cambios electricos y de permeabilidad para el sodio y el potasio. En C se muestra la 
posicion del potencial de accion 4 milisegundos despu^s que en B. Cuando el impulso 
llega hasta un punto cualquiera, las «entradas» para el sodio se abren, por lo que el sodio 
entra rapidamente. Esta entrada de sodio invierte la polaridad de la membrana, haciendose 
el interior del axon positivo y el exterior negativo. Entonces, las entradas para el sodio se 
cierran y las del potasio se abren. En este momento, los iones de potasio pueden penetrar 
a traves de la membrana y restaurar el potencial de reposo normal. 


tidacl de Na* atraviesa la membrana en 
este momento (menos de una millonesi- 
ma parte del \'a + del exterior), pero este 
pequeno paso de cationes al interior hace 
que tiesaparezea el potencial de reposo. 
La membrana se despolariza produ- 
ciendose un «agujero» electrico. La barre- 
ra electrica desaparece v cl potasio vuel¬ 
ve a salir. Entonces, cuando el potencial 
de accion ha pasado. la membrana recu- 
pera rapidamente sus propiedades de 
reposo, lo que hace que cle nuevo sea 
practicamente impermeable para el Na” v 
la salida de K* queda paralizada. 

La fase de aumento del potencial de 
accion estfl asociada con el flujo de Na* 
hacia el interior (Figura 36-5). Cuando el 
potencial de accion alcanza su maxi mo. 
la permeabilidad al sodio se restablece a 
su valor normal, y la permeabilidad al K’ 
aumenta brevemente por encima del 
nivel de reposo. Esto hace que el poten¬ 
tial de accion caiga rapidamente hasta el 
nivel de reposo. 

La bomba de sodio 

La membrana celular en reposo tiene una 
permeabilidad muy baja para los iones 
Na'. No obstante, algunos Na* la atravie- 
san, intiuso en cnndiciones tie reposo. 
Cuando ci axon es acrivadt), el Na* entra 
con cada impulso que pasa. Si no fuese 


eliminatlo, el aciimulo de Na‘ en el inte¬ 
rior del axon podria llevar a la tlesapari- 
cion del potencial tie reposo en la fibra. 
Hsto lo evitan las bombas de sodio, cada 
una de el las forma da por un complejo tie 
subunidades proteicas situadas en el inte¬ 
rior de la membrana plasmatica del axon 
(Figura 4-19. p. 55). Cada lxxnba de sodio 
utiliza la energia almacenada en ci ATP 
para transportar el sodio desde el interior 
al exterior de la membrana. La bomba tie 
sodio en los axones nerviosos, igual ([tie 
en las membranas de otros muchos tipo.s 
celula res, tambien introduce K~ en el 
axon, del mismo motlo que saca el \a 
de el. Es tiecir. la accion de estas bom¬ 
bas de sodio-potasio ayuda a restable- 
cer los gradientes ionicos tanto de Na* 
como de K*. Recicntemente se ha tlescu- 
bierto que los aslrocitos antes citados ayu- 
dan a mantener un equilibrio ionico ade- 
cuatlo a I retied or de las neuronas, 
eliminando el exeeso tie potasio que se 
produce durante la acrividad neuronal. 

Conduccion rapida 

Aunque los fenomenos ionicos v electri¬ 
cos relacionados con el potencial de 
accion son los mismos en todo el reino 
animal, no succde lo mismo res pec to i\ 
la velocitlatl de desplazamiento del 
potencial por los axones. Esta velocitlatl 
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varin enormemente en los elite rentes ner- 
vios y animates, descle conducciones tan 
lentas como de 0,1 m/seg en las anemo- 
nas, hasta otras tan rapidas como de 120 
m seg en los axones motores de algunos 
mamiferos. Kn la mayor parte de los 
invertehrados, la velocidad de transmi* 
sion esta muy relacionada con el diame¬ 
tro del axon. For los axones delgados las 
transmisiones son lentas, ya que su resis- 
tencia interna a los fiujos ionicos es gran¬ 
de. En los casos en los que es necesaria 
una velocidad de transmision elevada 
para que se produzca una respuesta rapi- 
da, como ocurre en la locomocion desti- 
nada a la captura de las presas o en las 
acciones de evasion, los axones tienen 
diametros grandes. Id axon gigante de los 
calamares mide aproximadamente l mm 
de diametro, y por el los impulses se 
transmiten diez veces mas rapidamente 
que por los axones normales de esos mis- 
mos animates. Este axon gigante de los 
calamares inerva la musculatura del 
manio, y transmite los impulsos necesa- 
rios para que se produzcan las contrac- 
ciones bruscas que permiten la naiacion 
por propulsion a chorro. Otros axones 
grgantes, similares a los de los calamares. 
son los que permiten a las lombrices de 
tierra. animales que normalmente se mue- 
ven lentamente. intrcxJucirse rapidamen- 
ce en sus galerias cuando se las molesta. 

Los vertebrados han adquirido un 
mecanismo de conduction de alta velo- 
cidad diferente, clebida a la gran interre- 
lad6n existente entre los axones y las 
capas aislanies de miciina de las celulas 
tic Schwann antes descritas. La vaina aLs- 
lanie de miciina se presenta interrumpi- 
da a intervalos por unos notlos, denomi- 
natlos nodos de Ranvier, en los que la 
superficie externa del axon esta d i recta- 
menie en contacto con el liquido que 
rotlea al nervio. En estas fibras con 
vaina dc miciina el potent ial de action 
no se mueve por el axon como una onda 
de despolarizacion continua, ya que la 
mielina aislante lo impitle, sino que lo 
hate tie nodo en nodo (Figura 36-6). Las 
bombas v canales ionicos que intervie- 
nen en los llujos de iones a traves de la 
membrana estan concentratlos en estos 
nodos. Una vez que se inicia el potential 
de action en el axon, la despolarizacion 
del primer nodo esta Meet* una corriente 
elecirica que salta hasta el nodo vecino, 
causantlo su despolarizacion v provo- 



Figura 36-6 

Conducci6n del impulse nervioso en axones 
con y sin vaina de mielina. A, Cuando no 
hay vaina de mielina, el potencial de accibn 
se mueve de lorma continua a todo lo largo 
del axon. B, En las fibras con vaina, el 
potencial de accion pasa desde un nodo al 
siguiente, saltandose las porciones aisladas 
del ax6n. Esta es la conduccion a saltos. 
que es mucho mas rbpida que la 
conduccion continua. 

cantlo un potential de accion en el. Asi, 
el potencial tie accion salta tie un nodo 
al siguiente; a esto es a lo que se cono- 
ce como conduccion a saltos En com- 
paracion con los axones sin vaina tie mie¬ 
lina tie los invertehrados. el auinenco en 
eficacia es muy notable. Por ejemplo, en 
una runa. un axon con vaina tie mielina. 
con un diametro de solo 12 pm conduce 
los impulsos nerviosos a la misma velo- 
dtlati que un axon gigante tie 350 pm tie 
diametro en un calamar 

Algunos invertehrados. como ciertos 
crustaceos e insectcxs, poseen fibras 
nerviosas rapidas rodeadas por varias 
capas de una sustancia similar a la 
mielina. y esta envuelta esta 
interrumpida a intervalos regulares. 
como sucede en las libras con vaina de 
mielina de los vertebrados. La velocidad 
de tran.smi.si6n de los impulsos por tales 
fibras no es tan rapitla como la 
conduccibn a saltos cle los vertebrados. 
pero es mucho mas veloz que la de las 
fibras sin vaina y del niismo diametro de 
otros in vertebrados. 


SINAPSIS: PUNTOS DF. 
UNION ENTRE NERVIOS 

Cuando el potencial tie accion que viaja 
por un axon llega al final de este. debe 
atravesar un pcquefto hueco, la sinapsis 
(G. synapsis, contacto, union), que sepa- 
ra al axon de la siguiente neurona o tie 
un organo elector. May dos lipos tie 
sinapsis: electricas y quimicas. 

Las sinapsis elect ricas son mucho 
menos comunes que las sinapsis qumii- 
cas. Se han encontratlo en varios grupos 
tie invertehrados y tambien es probable 
que se den en el sistema nervioso tie 
muchos vertebrados. Las sinapsis electri- 
cas son puntos en los que las corrientes 
ionicas atraviesan directamente la union 
cstrecha (gap) (Figura 4-15, p. 51) que 
hay entre una neurona y la siguiente. Kn 
las sinapsis electricas no se produce un 
retraso de tiempo, por lo que son impor- 
tantes en las reacciones de evasion. 

Las sinapsis quimicas son mucho 
mas complejas que las sinapsis electricas. 
Kn ellas intervienen varios compuestos 
quimicos, conocidos como neurotrans- 
misores. Las neuronas cpie contlucen los 
impulsos hasta las sinapsis quimicas se 
denominan neuronas presinapticas. 
mientras que las c(ue los reciben se deno- 
minan neuronas postsinapticas En las 
sinapsis, las membranas estan separatlas 
por un estrechc) espacio, la hendidura 
sinaptica, que tiene una anchura muy 
uniforme tie aproximadamente 20 nm. 

El axon de la mayoria tie las neuro¬ 
nas se ramifica en su extremo y cada una 
tie las numerosas ramas acaba en un 
bo ton sinaptico que conecta con las den- 
dritas. o con el cuerpo celular, de la 
siguiente neurona (Figura 36-7). Las ter- 
minaciones de los axones de varias neu¬ 
ronas pueden estar recubriendo casi por 
complete el cuerpo celular y las dentlri- 
tas de la neurona siguiente, con miles cle 
sinapsis. Aunque por un axon va un 
unico impulso, este se extiende por 
numerosas ramificaciones y terminacio- 
nes sinapticas sobre la siguiente neuro¬ 
na. convergientlo muchcxs impulsos en su 
cuerpo celular en un mismo instante. 

El liquido tie relleno de los 20 nm 
entre las membranas presinaptica y post- 
sjnaptica impitle la transmision directa tie 
los impulsos hasta la neurona postsi- 
naptica. En lugar tie dlo, los botones 
sinapticos liberan unas sustancias trans- 
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misoras especificas, normal men te acetil¬ 
colina, que producen una comunicacion 
quimica con la celula postsinaptica. En d 
interior de los botones sinapticos hay 
numerosas vesiculas pequenas, cada una 
de las cuales contiene varios miles de 
moleculas de acetilcolina. Ademas la ace- 
tilcolina tambien esta presente en el cito- 
plasma de los botones sinapticos. Tam¬ 
bien hay mas acetilcolina en el citoplasma 
de los botones sinapticos. Las investiga- 
ciones sugieren que cuando un impulso 
llega hasta un boton sinaptico, se produ¬ 
ce la secuencia de fenomenos esquema- 
tizados en la Figura 36-8: El potencial de 
accion abre unos canales proteicos en la 
membrana presinaptica, pennitiendo que 
un chorro de acetilcolina se diliinda a tra- 
ves de la hendidura sinaptica, durante una 
fraccion de un milisegundo, y esta acetil¬ 
colina se une brevemente a las molecu¬ 
las receptoras que hay en la membrana 
postsinaptica. Esto produce un cambio en 
el voltaje de la membrana postsinaptica. 
Que el cambio de voltaje sea lo suficien- 
temente elevado como para provocar un 
potencial de accion depende de la canti- 
dad de moleculas de acetilcolina libera- 
das y de la cantidad de canales proteicos 
abieitos. La acetilcolina es rapidamente 
destruida por la enzima acetilcolineste- 
rasa. Esto es importante ya que, si el 
transmisor no se desactivase, el estimulo 
continuana produciendose por tiempo 
indefinido. Los insecticidas organofosfo- 
rados (como el malation) y algunos gases 
militares son toxicos precisamente por 
esto, ya que inhiben la acetilcolinestera- 
sa. El ultimo paso en la secuencia es la 
resfntesis de la acetilcolina y su almace- 
namiento en las vesiculas, a la espera de 
responder a un nuevo impulso. 

Se han identificado diferentes sustan- 
cias quimicas neurotransmisoras tanto en 
los sistemas nerviosos de los vertebrados 
como en los de los in vertebrados. Algu- 
nas, como la acetilcolina y la norepine- 
frina, despolarizan la membrana post¬ 
sinaptica, estas son las denominadas 
sinapsis excitadoras. Otros neuro- 
transmisores, como el acido gamma ami- 
nobutirico (GABA), hiperpolarizan la 
membrana postsinaptica, lo que tiende a 
estabilizarla en contra de la despolariza- 
ci6n. Estas son las sinapsis inhlbido- 
ras. La mayona de las neuronas del sis- 
tema nervioso central tienen sinapsis. 
tanto excitadoras como inhibidoras, entre 
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Figura 36-7 

Transmision de los impulsos en las sinapsis. A, Cuerpo de una neurona motora cubierto 
por las terminaciones de las interneuronas. Cada terminacibn acaba en un botbn 
sinaptico; puede haber miles de botones sinapticos sobre una unica neurona y sus 
dendritas. B, Un botbn sinaptico aumentado 60 veces mas que en A. El impulso que 
recorre un axon hace que los canales proteicos de la membrana presinaptica se abran, 
liberandose asf las moleculas neurotransmisoras en la hendidura. C, Esquema de una 
hendidura sinaptica a nivel ultraestructural. Las moleculas neurotransmisoras se mueven 
rapidamente a traves del hueco, adhiriendose brevemente a las moleculas receptoras de 
la membrana postsinaptica. Esto produce un cambio de potencial en dicha membrana 
postsinaptica. 


6 La acetilcolina se resintetiza, 



Figura 36-8 

Secuencia de sucesos en una transmision sinaptica. 
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Sistemas nerviosos de algunos invertebrados. A, Plexo nervioso de los cnidarios, el mas 
simple de los sistemas nerviosos. B, El de los platelmintos es el mas sencillo de los 
sistemas nerviosos de tipo lineal, con dos troncos nerviosos intercomunicados por una 
compleja red nerviosa. C, En los anelidos hay un ganglio cerebroideo bilobulado y una 
cadena nerviosa ventral con ganglios segmentarios. D, El sistema nervioso de los 
artropodos posee unos grandes ganglios y tiene asociados unos organos de los sentidos 
muy desarrollados. 


los demos, o miles, de botones sindpti- 
cos que hay sobre las dendritas y el cuer- 
po celular de cacla neurona. 

Hi que se produzca o no un potendal 
de accion, depende del equilibrio entre 
impulsos de excitacion e inhibicion que 
recibe. Si se reciben nuichos impulsos de 
excitacion en un momento dado, el poten- 
dal de la membrana postsinaptica puede 
llegar a reducirse lo suficiente como para 
que se produzca un potencial de accion. 
Por su parte, los impulsos de inhibicion 
estabilizan la membrana postsinflptica, 
hacienclo que sea menos probable que se 
genere un potendal de accion. La sinapsLs 
tiene una gran importancia funcional, ya 
que forma pane crucial del mecanismo de 
toma de decisiones del sistema nervioso 
central. A traves de las sinapsis se produ¬ 
ce la modulacion de la informacion que 
pasa clesde una neurona a la siguiente. 

La evolucion del 

SISTEMA NERVIOSO 

Invertebrados: 

EL DESARROLLO DEL SISTEMA 
NERVIOSO CENTRAL 

Hntre los diferentes filos cle los metazoos 
se puede apreciar un incremento pro- 
gresivo en ia complejidad del sistema ner¬ 
vioso. lo que probablemente es un refle- 
jo de los diferentes estados de desarrollo 
de dicho sistema a lo largo de la evolu¬ 
cion. El modelo mas sencillo de sistema 
neivioso es el plexo nervioso cle los ani- 
inales radiaclos, como las anemonas, las 
medusas, las hidras cle agua dulce y los 
ctenoforos (Figura 36-9A). Hi plexo ner¬ 
vioso representa un gran avance en com¬ 
plejidad desde los protozoos, que care- 
cen cle nervios. El plexo nervioso es una 
extensa red situada en la epidermis, o por 
debajo cle ella, y que se extiencle por 
todo el cuerpo. Un impulso que pane cle 
cualquier lugar de este plexo se transmi¬ 
te en todas dirccciones, ya que las sinap¬ 
sis. en la mayoria de los radiaclos, no 
quedan restringidas a la transmision en 
una sola direccion. como sucede en otros 
animates mas complejos. No existen com- 
ponentes sensoriales, motores o cle aso- 
ciacion diferenciados. en el sentido estric- 
to cle estos terminos. Algunas 
ramificaciones del plexo enlazan los 
receptores de la epidermis con celulas 
epiteliales cle naturaleza contractil. La 


mayoria de las respuestas son genera I i- 
zadas; sin embargo, algunas cle dichas 
respuestas son sorprendentemente com- 
plejas para la simplicidacl de un sistema 
nervioso como este. Es interesante que 
este tipo de sistema nervioso tambien se 
encuentre en los vertel>rados, en forma 
de plexos locales, por ejemplo, en las 
paredes intestinales, clonde controlan los 
movimientos generalizados como los 
pcrlstalticos o los de compartimentacion. 

Hi sistema nervioso bilateral se pre- 
senta por vez primera entre los platel¬ 
mintos. y representa un gran incremented 
cle complejidad con respecto al plexo 
nervioso de los animales radiaclos. Los 
platelmintos poseen dos ganglios ner¬ 
viosos anteriores, de los que parten hacia 
atras dos troncos nerviosos principales 
con ramas laterales hasta las diferentes 
paries del cuerpo (Figura 36-9B). Este es 
el autentico inicio cle la diferenciacion en 
un sistema nervioso periferico (una 
red de comunicacion que se extiencle por 
todas las partes del cuerpo) y un siste¬ 
ma nervioso central, totalmenle coor- 
dinackxs. Lcxs invertebradexs con un mayor 
nivel de complejidad poseen un sistema 
nervicxso mas central izado, con dos cor- 


dones nerviosos fusionados (aunque aun 
piieden cliferenciarse uno de otro) v una 
gran cantidad cle ganglios. HI muy desa- 
rrollado sistema nervioso de los anelidos 
consta cle un par cle gangliexs cerebroi- 
deos, una cloble caclena nerviosa con 
ganglios v una serie de neuron as afe- 
rentes (sensoriales) y eferentes (moto- 
ras), bien diferenciadas (Figura 36-90. 
Lcxs ganglios segmentarios actuan como 
estaciones repeticloras en las que se coor- 
dina la actividad regional. 

HI modelo estructural bflsico del sis¬ 
tema nervicxso de los moluscos consiste 
en una serie de tres pares cle gangliexs 
bien diferenciados, pero en lcxs cefalcV 
podexs (puipexs y calamares) lcxs ganglios 
se ban agrupado para formar unexs cen- 
trexs neivicxscxs de gran complejidad, que 
como sucede en el puipo. pueden estar 
constituiclcxs por mas cle 160 millones de 
celulas. Lcxs organos cle los sentidos tam¬ 
bien estan muy desarrollados. Hn conse- 
cuencia, la complejidad del comporta- 
miento de los cefalopodos supera con 
creces a la del resto de lcxs invertebrados. 

La estructura clel sistema nervioso cle 
los artropodos (Figura 36-9D) es similar a 
la cle lcxs anelidos, aunque lcxs gangliexs son 
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Parte IV Activklacl viral 
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Figura 36-10 

Medula espinal y meninges humanas. Dos 
vertebras muestran la posicion de la medula 
espinal, la salida de los nervios espinales y 
los nervios simpaticos. La mbdula esta 
envuelta por tres capas membranosas 
(meninges), entre las cuales hay un Ifquido 
cefalorraquideo de proteccion. 


mas grandes y los organos de los sentidos 
estan mucho mas desarrollados. Su com- 
portamiento social es en muchos casos 
complejo, en particular entre los insectos 
himenopte-ros (abejas. avispas y hormi- 
gas). y muchos artropodos son capaces de 
rcalizar una manipulation considerable de 
su medio A pesar de la complejidad del 
comportamiento de los insectos, estos ani¬ 
mal es son in capaces de aprender una con- 
duct a, principalmente a causa del pcque- 
no tamano de su encelalo. 


Vertebrados: ei. proceso 

I)E ENCEFALIZACION 

La estructura basic a del sistema nervioso 
de los vertebrados es la de un cordon 
nervioso dorsal y hueco que, en su extre¬ 
me) anterior, acaba en una gran masa gan¬ 
glionar ; el encelalo. Este modelo es muy 
distinto del de los in vertebrados bilatera- 
les, cjue poseen un cordon nervioso maci- 
zo y ventral con respecto al tubo digesti¬ 
ve). La tendencia evolutiva mas impemante 
del sistema nervioso de los vertebrados 


Neurona de 
Materia asociacibn 



Figura 36-11 

El reflejo de la rodilla, un arco reflejo simple. Una presibn repentina sobre el ligamento de la 
rbtula hace que los musculos del muslo se estiren. Los impulsos que se generan en los 
receptores de estiramiento son conducidos por las fibras aferentes (sensoriales) hasta la 
mbdula espinal y transmitidos por una interneurona hasta el cuerpo de una neurona 
eferente (motora). Los impulsos llegan por los axones eferentes hasta los musculos del 
muslo (efectores) que, al estimularse. se contraen. 


es el gran auinento en tamano, configu¬ 
ration y capacidad functional del encefa- 
lo. segun un proccso denominado ence- 
falizacion. La encefalizacion en los 
vertebrados ha permitido la «maduracion» 
de diversas capacidades funcionales, co- 
mo las res pu esta s rap id as. la gran capa¬ 
cidad para almacenar in forma cion, y el 
aumento de la complejidad y flexibiliclacl 
en d comportamiento. Otra consccuen- 
cia de la encefalizacion es la capacidad 
para discernir entre el pasado, el presen¬ 
te y, al monos en el hombre, el futuro. 

La medula espinal 

El sistema nervioso central esta const i- 
tuido por el encefalo v la niedula espi¬ 
nal. Durante las primeras ctapas del desa- 
rrollo embrionario, la medula espinal y el 
encelalo se originan como un surco neu¬ 
ral ectodermico que. por plegamiento y 
extension, da lugur a un tulx) neural largo 
y hueco. 1:1 ext re mo cefalico se ensancha 
formando las vesiculas cerebrales y el 
resto formara la medula espinal. A dife- 
rencia de la cadena ner\ r iosa de los inver- 
tebrados, los nervios que salen de la 
medula espinal (31 pares en el hombre} 
estan dife rend ados en ra ices dorsales sen¬ 
soriales y raices ventrales motoras. Los 
cucrpos de las neuronas sensoriales estan 


agrupados formando los ganglios de la 
raiz dorsal (espinales). Las raices dorsales 
(.sensoriales) y ventrales (motoras) se unen 
fuera de la medula, formando un nervio 
espinal mixto (Figura 36-10). 

La medula espinal esta encerrada en 
la columna vertebral y protegida, ademas. 
por tres capas de membranas denomina- 
das meninges <G. meningos, membrana). 
F.n una section transversal de la medula. 
se pueden diferenciar dos zonas (Figu¬ 
ra 36-10). I Inn interna, de materia gris, que 
por su forma recucrda las alas de una 
mariposa y que esta const it uida por los 
cucrpos celulares de las neuronas moto¬ 
ras y por las neuronas de asociacion (que 
se describen posteriormente). La zona 
externa, de materia blanca. condone los 
paquetes de axones y dendritas que 
c< >neaan lexs diferentes niveles de la medu- 
la unos con otros y con el encefalo. 

El arco reflejo 

Muchas neuronas trabajan en grupos 
denominados arcos reflejos. En cada 
arco reflejo tiene que ha her a 1 menus dos 
neuronas, pero normalmente hay mas. 
Los componentes de un arco reflejo tipi- 
co, como por ejemplo el bien conocido 
reflejo de la «sacudida de rodilla» (Figu¬ 
ra 36-11). son: (1) un receptor, un orga- 
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no sensorial de la piel, musculo u oiro 
(Vgano; (2) una neurona aferente. o sen¬ 
sorial, que transporta el impulse) hasta el 
sistema nervioso central; (3) el sistema 
ncrvioso central, donde se producen 
las uniones sinapticas entre las neuronas 
seasoriales y las de asociacion; (4) la neu¬ 
rona eferente, o motora, que realiza la 
conexion sinaptica con la neurona de 
asociacion y saca el impulse) del sistema 
nervioso central; y (5) el efcctor. median- 
te el cual el animal responde a los cam- 
bios del ambiente. Algunos ejemplos de 
elect ores son los musculos, glandulas, 
celulas ciliadas, nematocistos de los cni- 
dario.s, organos electricos de algunos 
peces o ciertas celu las pigmentarias deno- 
minadas cromatoforos. 

I in arco rellejo en su forma mas sim¬ 
ple tiene solamente dos neuronas: una 
sensorial (aferente) y una motora (efe¬ 
rente). No obstante, por regia general, hay 
neuronas de asociacion interpuestas (Figu¬ 
re 36-11). Las neuronas de asociaci6n pue- 
den conectar las neuronas aferentes y efe- 
rentes del mismo lado de la medula 
espinal o de lados opuestos; asimismo, 
tambien pueden conectar las de diferen¬ 
tes niveles, tanto en el mismo lado como 
en lados opuestos de la medula espinal. 
En cualquier acto retlejo iniervienen un 
cierto numero de arcos reflejos. Por ejem- 
plo, una unica neurona aferente puede 
estar conectada sinapticamente con varias 
neuronas eferentes. o bien una sola neu¬ 
rona eferente puede recibir los impulses 
de much as neuronas aferentes. 

I n acto reflejo es la respuesta a un 
estimulo transpoiiado por un arco refle¬ 
jo. lvs un acto involunlario ya que no esta 
Ira jo el control de la voluntad Muchos de 
los procesos vitales del cuerpo. como el 
control de la respiradon, el latido del 
corazon, el diametro de los vases san- 
guineos o la secrecion de las glandulas 
sudoriparas, son actos reflejos. Algunos 
actos rellejos son hereditarios e innatos. 
en tanto que otros son adejuiridos por 
procesos de aprenclizaje. 

El encefalo 

A diferencia de la medula espinal, cuya 
estructura se ha modificado poco en el 
curso de la evolucion de los vertebrados. 
el encefalo ha cambiado drasticamente. 
Desde la disposition lineal primitiva del 
encefalo de peces y anfibios, hasla llegar 


Aunque el gran tamafto relanvo de su 
encefalo hace al hombre el mas 
inteligente de los animales. esta claro que 
puede actuar sin una gran parte de el y. a 
pesar de todo. mantener la capacidad de 
raciocinio. HI examen tie encefalos de 
personas con liidrocelalia (dilatacion tie la 
cabeza cjue se produce por alteraciones 
de presion, tjue hacen <[ue los 1 Abu los 
encefalicos aumenten su tamano normal 
varias veccs) demuestran que, aunque 
muchos de estos pacientes estan 
funcionalmente incapacitados, otrexs son 
casi normales. Hi erflneo tie una persona 
con hidrocefulia esta casi lleno de liquitlo 
cefalorraqusdeo. v la corteza cerebral solo 
se manticne como una fina capa de tejido. 
de 1 mm tie esjxjsor y aplastada contra el 
craneo. I in joven con solo el 5% de su 
encefalo eonsiguio honores de primera 
clase en matematicas, en una Universidad 
briuinica, y fue socialmente nonnal. fisia y 
otras observaciones semejantes muy 
llamativas, sugieren que hay una enorme 
redundancia y un gran despilfarro de 
capacidad funcional en la corteza cerebral. 
Tambien se puede suponer que las 
estructuras profundas del encefalo tjue sc 
pierden como conseeuencia de la 
hidrtKefalia pueden pertler su papel 
funcional, que en ese caso sera realizado 
imicameme por la corteza 

al complejisimo encefalo de los mamife- 
ros. este se ha expansionado y plegado 
profundamente (Figura 36-12). FI mayor 
grado de complejidad es el a lean/.ado en 
el hombre, cuyo encefalo esta constirui- 
do por unos 3*> 000 millones de neuro¬ 
nas, cada una de las cuales puede reci¬ 
bir impulsos desde varias deeenas de 
miles de sinapsis al mismo tiempo. La 
razon entre el pest) del encefalo v el de 
la medula espinal ofrece un buen crite- 
rio para evaluar la inteligencia de un ani¬ 
mal. Fn los peces y anfibios, esta razon 
es apmximadamente de 1:1, mientras que 
en el hombre es de 5S:1. en otras pala- 
bras. el encefalo pesa S3 veces mas tjue 
la medula espinal. Aunque el encefalo 
luimano no es el mas grande (el de los 
cachalotes es siete veces mas pesado). ni 
el que tiene mas circunvoluciones (el de 
las marsopas esta aim mas plegado). es. 
con mucho, el mas dcsarrollado. Esta 
«gran mu ratal de nudns». como el fisio- 
logo britanico Sir Charles Sherrington 
denomint) al encefalo humano. puede ser 
tan compleja, que jamas llegara a com- 
prender su propio funcionamiento. 


Cerebro 





Figura 36-12 

Evolucion del encbfalo de los vertebrados. 
Nbtese el aumento progresivo del tamano 
del cerebro. El cerebelo, que est£ 
relacionado con el equilibrio y la 
coordinacion motora, esta m&s 
desarrollado en los animates en los que el 
equilibrio y los movimientos tienen que ser 
m&s precisos (peces, aves y mamiferos). 

FI encefalo de los vertebrados mas 
primitives, los peces. tiene ires partes 
principals: un encefalo anterior, el pro- 
sencefalo: un encefalo medio, el mesen- 
cefalo; y un encefalo posterior, el roin- 
bcncefalo (Figura 36-13). Cada una de 
estas partes esta relacionada con uno o 
mas organos de los sentidos: 111 encefalo 
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Parte IV Actividacl vital 



Vesicula embrionaria 



Embrion temprano 

Embrion tardio 

Parte principal 
en adultos 

Funcion 

Encefalo anterior 
(prosencefalo) 

Telencefalo 

Cerebro 

El area motora controla los movimientos de los musculos 
voluntaries; la corteza sensorial es el centro de la perception 
conscienle para el tacto. presibn, vibraciones, dolor, 
temperatura y gusto: las breas de asoclacibn integran y 
procesan los datos sensonales. 


Diencefalo 

Talamo 

Hipotalamo 

Parte del sistema limbico; integration de la information sensorial 
que llega al talamo y la retransmite hacia los lobulos frontales 
del cerebro. 

Control de las funciones autbnomas; apetencias (sed, hambre. 
deseo sexual); estados emocionales; secrecion de ADH 
oxitocina y factores liberadores para la hipblisis anterior 

Encbfalo medio 
(mesencbfalo) 

Mesencblalo 

Lobulos opticos 

Nucleos del 
mesencefalo 

Integra la informacibn visual con otras informaciones sensoriales; 
transmite la informacibn auditiva. 

Control involuntario del tono muscular; procesado de las 
sensaciones recibidas y salida de ordenes motoras. 

Encefalo posterior 
(rombencefalo) 

Metencefalo 

Cerebelo 

Puente 

Coordinacibn involuntaria y control de salida de los movimientos 
para mantener el equilibrio. el tono muscular y la postura. 

Une el cerebelo con otros centros encefalicos, con el bulbo 
raquideo y con la medula espinal; modifica el rendimiento de 
los centros respiratorios dal bulbo raquideo. 


Mielencbfalo 

Mbdula oblonga 
(bulbo raquideo) 

Regula el ritmo cardiaco y la fuerza dei latido. tono vasomotor, 
control del ritmo respiratono; retransmisibn de informacibn 
hasta el cerebelo 


Figura 36-13 

Partes del encefalo de los vertebrados. 


anterior con cl olfato. cl medio con la 
vista, y el posterior con cl oitlo v el equi- 
librio. Estas primitivas pero fundamental ~ 
les rclacioncs del encefalo hail sido cn 
alguncxs casos arnpliadas y cn otros redn- 
cidas, o ensonibrecidas. durante cl pro- 
ccso de evoluc ion continua de acuerdo 
con las prioridadcs scnsorialcs depen- 
dientes del ambiente v del genero dc vida 
dc cada animal. 

Encefalo posterior o rombencefalo. 
La medula oblonga (bnlbo raquideo), 

la parte mas posterior del encefalo, es cn 
realidad la continuation, dc forma coni- 
ca, dc la medula cspinal. HI bulbo ntqtii- 
dco. junto con cl encefalo medio, forma 
el denominado «tallo cerebral”, una zona 
en la cjue se conirolan numerosas activi- 
dades vitalcs, la mayoria subconscientes. 
como el latido cardiaco. la respiration, el 
tono vasomotor o la deg lu cion. El puen- 
te tambien forma parte del encefalo pos¬ 
terior y es un grue.so paquete de fil^rns 
c[ue transport an los impulsos desde un 
lado del cerebelo liasta el otro y hasta los 
principales centros cerebrales. 


Hi cerebelo situado en position dor¬ 
sal con respecto al bulbo raquideo. esta 
relacionaclo con el equilibrio, la position 
y cl movimiento (Rgura 36 -I t). Su desa 
rrollo csta dircctamcnte relacionaclo con 
el modo de locomotion del animal, la 
agilidad para el movimiento de las extre- 
midadcs y el equilibrio. Por regia gene 
ral. esta poco desarrollado en los anfi- 
bios v reptiles, animates relativamente 
torpes que permanecen muy cerca del 
suelo. y bien desarrollado en los peces 
oseos mas activos. Alcanza su mAxinio 
desa rrollo en las aves y los mamiferos, 
en los que esta muy extendido y plega- 
do. Los movimientos no se originan en 
el cerebelo, pero este actua como un 
centro de control de errorcs. o servo- 
mecanismo. que control a los movi- 
mientos iniciados en otro punto. como 
la cortcza mot ora. Los primates, v en 
especial el hombre. tienen el cerebelo 
mas complejo de todos los animales. ya 
que el movimiento de las manos y los 
dedos puede implicar la conlraccion y 
relajacion de cicntos dc miisculos si mill- 
til ne a men re. 


Encefalo medio t> mesencefalo. El 
encefalo medio esta constituido funda- 
mentalrncnte por los lobulos opticos 
(tectum), dondc cstan situados los mb 
cleos que actuan como centros para los 
reflejos visual y auditivo (cn ncurofisio- 
logia sc emplea cl tennino nudeo para 
referirsc a un pequeno grupo dc cucrpos 
neuronales en el sistema nervioso cen¬ 
tral). HI encefalo medio en los vertebra¬ 
dos ha sufrido pocos cambios estructu- 
raies durante la evolution, pero su 
funcion si ha cambiudo. En peces y anfi- 
bios. actua en el control de los compor- 
tamienros mas complejos. Estas misiones 
integracloras fueron asumidas paulatina- 
mente por el encefalo anterior en los 
amniotas. En los mamiferos el encefalo 
medio ha quedado, fundamentalmente. 
como un centro en el que se conirolan 
los reflejos de los miisculos ocukires. y 
como ti lugar de destine y analisis de la 
information auditiva. 

Encefalo anterior o prosencefalo. 

Inmediatamente por delante del encefa¬ 
lo medio se encuentran el talamo y el 
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Figura 36-14 

Vista externa del encefalo humano, mostrando los lobulos del cerebro y la localizacion de 
las principales funciones en el cerebro y en el cerebelo. 


hipotalamo, las partes mas posteriores 
del encefalo anterior. El talamo, que tiene 
forma oval, es el principal centro de ana- 
lisis y transmision de la information sen¬ 
sorial de todo el encefalo. En el hipota¬ 
lamo hay varios centros de «economia 
domestica» encargados de la regulation 
de la temperatura corporal, el equilibrio 
hidrico, el hambre y la sed, funciones 
todas el las relacionadas con el manteni- 
miento de un medio interno constante 
(homeostasis). Las celulas neurosecreto- 
ras localizadas en el hipotalamo proclu- 
cen varias neurohormonas reguladoras 
de la hipfifisis (descritas en el Capitu¬ 
io 37). En el hipotalamo tambien se 
encuentran los centros para diversas sen- 
saciones tales como el placer, la agresi- 
vidad y el apetito sexual. 

La region anterior del prosencefalo, 
el cerebro (Figura 36-14), puede dividir- 
se en dos areas anatomicas diferentes, el 
paleocortex y el neocortex. Original- 
mente relacionado con el olfato, llega a 
estar bien desarrollado en los peces mas 
evolucionados y en los vertebrados terres- 
tres mas primitivos, que depend en fun- 
dame ntalmente de este sentido. En los 


mamiferos, y especial mente en los pri¬ 
mates, el paleocortex es un area profun¬ 
da denominada rinencefalo («encefalo 
olfativo»), ya que muchas de sus funcio¬ 
nes dependen del olfato. Mas conocido 
como sistema limbico, el rinencefalo 
esta relacionado con varios com porta- 
mientos caracteristicos de la especie y 
encaminados a satisfacer necesidades, 
como la toma del alimento o el sexo. 

El neocortex, aunque es un recien lle- 
gado en la evolucion de los vertebrados, 
ensombrece compieiamente al paleocor¬ 
tex y ha alcanzado un desarrollo tal que 
envuelve casi total mente al prosencefalo y 
totalmente al mesencefalo (Figura 36-14). 
Casi todas las actividades de integracion, 
de las que primitivamente se encargaba el 
mesencefalo, han si do asumidas poste¬ 
rior mente per el neocortex o corteza cere¬ 
bral, como normalmente se clenomina. 

Se han podido localizar las diferentes 
funciones del cerebro por estimulacion 
directa de cerebros al descubierto, en per¬ 
sonas o en animales de experimentacion, 
por examen postmoitem en personas que 
padecian diferentes lesiones o por extir- 
pacion quirurgica de panes concretas en 


los mencionados animales de experi¬ 
mentacion. La coiteza tiene unas peque- 
rias areas motoras y sensoriales (Figuras 
36-14 y 36-15), asi como grandes zonas 
«silenciosas», denominadas zonas de aso- 
ciacion, que estan relacionadas con la 
memoria, el juicio, el raciocinio y otras 
funciones integradoras. Tales regiones no 
estan conectadas directamente con los 
organos sensoriales ni con los mu sc u los. 

De este modo, en los mamiferos y en 
especial en las seres humanos, estan sepa- 
radas las funciones conscientes y las 
inconscientes. In mente inconsciente, texto 
el encefalo menos la corteza cerebral, 
controla una gran cantidad de funciones 
vitales que estan fuera del control de la 
paite consciente, como la respiracion, la 
presion sanguinea, el ritmo carcHaco, el 
hambre, la sed, los equilibrios termico y 
salino, los impulsos sexuales y otras emo- 
ciones basicas (a veces irracionales). Tam¬ 
bien es una compleja glandula endocrina 
que controla a su subordinado en el cuer- 
po, el sistema endocrino. La mente cons¬ 
ciente, la corteza cerebral, es donde se 
producen las actividades mentales mas 
complejas (por ejemplo, pensar y razo- 
nar), donde se localiza la memoria y 
donde se produce la integracion de la 
informacion sensorial. La memoria, mas 
que ser una caracteristica de una zona 
concreta del encefalo, parece estar rela- 
cionada con todos los niveles encefalicos. 

Los hemisferios derecho e izquierdo 
de la corteza cerebral estan unidos por 
el cuerpo calloso, una conexion nervio- 
sa a traves de !a cual am bos hemisferios 
pueden transferirse informacion y pue- 
den coordinarse las actividades mentales. 
En el hombre, los dos hemisferios estan 
especializados para funciones completa- 
mente diferentes: el hemisferio izquier¬ 
do (que es el que controla el la do dere¬ 
cho del cuerpo), para el desarrollo del 
lenguaje, capacidades matematicas y 
aprendizaje, y los procesos de reflexion 
secuencial: v el hemisferio derecho (que 
controla el lado izquierdo del cuerpo), 
para las actividades espaciales, musica- 
les, artisticas, intuitivas y de percepcion. 
Es bien conocido que algunos danos 
importantes en el hemisferio derecho 
pueden producir diversos grados de para- 
lisis en el lado izquierdo del cuerpo, pero 
afectan poco a la inteligencia y al habla. 
For el contrario, los danos sobre el hemis¬ 
ferio izquierdo producen, por regia gene- 
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Figura 36-15 

Disposici6n de las cortezas sensorial y motora. A la izquierda se muestra la localizacidn de 
los centros terminales sensoriales de distintas partes del cuerpo. A la derecha se 
representa el origen de los tractos motores que descienden hasta las diferentes partes del 
cuerpo. La corteza motora se encuentra por delante de la corteza sensorial, ya que no 
pueden superponerse. Este mapa esta desarrollado a partir de los trabajos realizados en la 
d6cada de 1930 por el neurocirujano canadiense Wilder Penfield. Las investigaciones 
recientes han puesto de manifesto que la corteza motora no es tan ordenada como este 
mapa sugiere; en lugar de ello, hay una correspondencia mucho mas difusa entre las 
distintas areas corticales y la zona del cuerpo correspondiente. 
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GANGLIO SIMPATICO 
En la terminacion preganglionar 
se libera acetilcolina; en la 
terminacion postganglionar se 
libera norepinefrina 

Figura 36-16 

Organizacion general del sistema nervioso 
autonomo. 


ral. la perdida del hahla y pueden tener 
e feet os desastrosos sohre la inteligencia. 
Ya ({tie estas diferencias en la si met n a y 
funeion del eneefalo estan ya presenter 
en el momento del nacimiento, parecen 
ser innatas, y no el resultado del desa- 
rrollo o una consecuencia ambiental. 
como antes se creia. 

Durante mucho tiempo se ha consi- 
derado la especializacion de los hemis- 
ferios como una caracteristica exclusiva- 
menu.* humana. pero rccientementc se ha 
descubierto tambien en diversas aves 
canoras, en las cjue uno de los lados del 
eneefalo esta especializado en producir 
los trinos. 

El sistema nervioso periferico 

HI sistema nervioso periferico esta for¬ 
ma do por el tejido nervioso luera del sis¬ 
tema nervioso central. Esta dividido en 
dos partes funcionales diferentes: La divi¬ 
sion aferente. que Neva la informacion 
sensorial hasta el sistema nervioso cen¬ 
tral. y la division eferente, que transmire 
las ordenes motoras hasta los nuisculos 
o gland ulas. A su vez. la division efe- 
rentc tiene dos componentes: < 1) el sis¬ 


tema nerv ioso somatico. que inerva los 
musculos esqueleticos, y (2) el sistema 
nervioso autonomo, que inerva la mus- 
cuUUura lisa, el musculo cardiaco y las 
glandulas. 

El sistema nerv ioso autonomo. El sis- 
(cma nervioso autonomo es el enearga- 
do de gobernar las funciones iniernas 
involuntarias del cuerpo que genera 1- 
mente no afectan a la consciencia, como 
por ejemplo los movimientos del uibo 
digestive> y el corazon, la contract* ion de 
los nuisculos lisos de los vasos sangui- 
neos, la vejiga urinaria, el iris del ojo y 
otros, asi como la sec re cion de diversas 
gland ulas. 

Los nervios autonomos, como los del 
sistema nervioso somatico. salen del 
eneefalo o de la medula espinal. pero a 
diferencia de estos ultimo*, los nervios 
del sistema nervioso autonomo no estan 
formados por una. sino por dos neuro- 
nas motoras, Lis correspond ientes si nap- 
sis se pRxlucen fuera de la medula, pero 
antes de la llegada al organo elector. Estas 
sinapsis externas con respecto a la medu¬ 
la espinal tienen lugar en ganglios. Los 
nerv ios que van desde la medula hasta 


los ganglios son los denominudos ner¬ 
vios autonomos preganglionares; los que 
van desde los ganglios hasta los organos 
efectores son los llamados nervios post- 
gang lionares. Estas relaciones se repre¬ 
sent an en la Figura 36-16. 

El sistema autonomo esta sulxlividi- 
do en Lin sistema parasimpatico y un 
sistema simpatico. La mayoria de los 
organos estan inervados tanto por fibras 
simpaticas como parasimpaticas. de accio- 
nes antagonicas (Figura 36-1”). Si unas 
aceleran una aclividad, las otras la fre* 
nan. Sin embargo. ningLin tipo de nervio 
es excitador o inhibidor exclusivamente. 
Por ejemplo, los neivios parasimpaticos 
inhiben el latido cardiaco. pero aceleran 
los movimientos pcristalticos intcstinales, 
y los simpaticos aumentan el ritmo car¬ 
diaco. ix.*ro frenan los movimientos peris¬ 
tal ticos. 

II sistema parasimpatico esta forma- 
do por neuronas motoras, algunas de las 
cuales salen del tallo cerebral a traves de 
ciertos nervios craneales. y otras salen de 
la region sacra (pelviana) de la medula 
espinal (I'iguras 36-16 y 36-17). En el sis¬ 
tema simpatico, los cucrpos cel u la res de 
todas las fibras preganglionares estan 
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Nervios simpaticos a la piel, 
mucosas y vasos sanguineos 


Figura 36-17 

Sistema nervioso autonomo del hombre. A la izquierda , sistema 
parasimpatico (en negro). A la derecha , sistema simpatico (en rosa). Las 
abreviaturas T,, L, y S t junto a la medula espinal, indican las posiciones 
relativas de la primera vertebra toracica, primera vertebra lumbar y primera 
vertebra sacra, respectivamente. Los numeros romanos III, VII y IX se 
refieren a los nervios craneales tercero (oculomotor), septimo (facial) y 
noveno (glosofaringeo). Abajo, a la izquierda, corte transversal de la 
columna vertebral mostrando la posicion de los ganglios simpaticos. 
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localizatlos en las regiones torScica y lum¬ 
bar superior de la medula espinal. Estas 
fibras salen de las rakes ventrales de los 
nervios espinales, se separan de ellos y 
van hasta los ganglios simpaticos (Figu- 
ra 36-17), que se disponen por pares y 
fonnan send as cadenas a ambos lados de 
la columna vertebral. 

Todas las fibras preganglionares, tanto 
simpaticas como parasimpaticas, liberan 
acetilcolina en las si naps is con las celu- 
las postganglionares. Sin embargo, las 
fibras parasimpaticas postganglionares 
liberan acetilcolina en sus terminaciones, 
mientras que las fibras simpaticas post¬ 
ganglionares liberan. con muy pocas 
excepciones, norepinefrina (tambien de- 
nominada noradrenalina). Esta diferencia 
es otra importante caracteristica que per- 
mite diferenciar las dos partes del siste- 
ma nervioso autonomo. 

En general, se puede decir que el sis- 
tema nervioso parasimpatico se activa 
cuando, en condiciones de reposo, fun- 
ciones como comer, la digestion, orinar 
y otras actividades vegetativas deben 
ponerse en marcha. El sistema simpatico 
se activa cuando se realiza una actividad 
fisica y cuando se tiene una cierta ten¬ 
sion nerviosa. En estas condiciones el 
ritmo cardiaco aumenta, los vasos san- 
guineos de las visceras se comprimen. los 
musculos esqueleticos se dilatan, la acti¬ 
vidad del tubo digestive) disminuye v la 
tasa metabolica aumenta. La importancia 
de estas respuestas en las situaciones de 
emergencia (algunas veces denominadas 
respuestas de «lucha o huye») se clescri- 
ben en el proximo capitulo (p. 760). No 
obstante, hay que decir que el sistema 
simpatico tambien actua en condiciones 
de reposo, en el mantenimiento de la 
presion sanguinea y de la temperatura 
corporal a unos niveles normales. 

Organos de 

LOS SENTIDOS 

Los animales necesitan una afluencia 
constante de informacion desde el medio 
para regular sus propias vidas. Los orga¬ 
nos de los sentidos son receptores espe¬ 
cial izados. con un diseno apropiaclo para 
detectar las condiciones y los cambios 
ambientales. Los organos de los sentidos 
de un animal son su primer nivel de per¬ 
ception del entorno; son los canales de 
entrada de datos al encefalo. 


LJn estimulo es una energia de cual- 
quier tipo, electric a, mecanica, quimica 
o radiante. El cometido de un organo 
sensorial es transformar la energia del 
estimulo recibido en un impulse) nervio¬ 
so, el lenguaje cornun del sistema ner¬ 
vioso. Por tanto, en sentido estricto, los 
organos de los sentidos son autenticos 
traductores biologicos. Un microfono, por 
ejemplo, es un traductor que convierte la 
energia mecanica (sonido) en energia 
electrica. Como el microfono, que solo 
es sensible para el sonido, los organos de 
los sentidos son sensibles, por regia gene¬ 
ral, a un solo tipo de estimulo. Asi, los 
ojos solo responden a la luz. los okios al 
sonido, los receptores de presion a la pre¬ 
sion, y los quimiorreceptores a las mole- 
culas quimicas. Pero todas estas formas 
diferentes de energia se transforman en 
impulsos nerviosos. 

Puesto que todos los impulsos ner¬ 
viosos son cualitativamente iguales, ^como 
puede un animal percibir y diferenciar las 
sensaciones de los diferentes estimulos? 
La respuesta es que la perception real de 
tales sensaciones se produce en regiones 
concretas del encefalo, clonde cada orga¬ 
no sensorial tiene su propio acoplamien- 
to. Ixxs impulsos cjue Uegan a un area sen¬ 
sorial concreta del encefalo solo pueden 
interpretarse de una forma. Por esto, al 
presionarnos un ojo podemos «ver las 
estrellas» u otros patrones visuales; la 
deformacion mecanica del ojo produce 
impulsos en el nervio optico que se per- 
ciben como sensaciones luminosas. Aun- 
que tal operacion probablemente nunca 
se realizard, el cambio quirurgico de los 
nervios optico y auditivo, podria causar 
que el sujeto, literalmente «viera» los true- 
nos y «escuchase» los relampagos. 


Clasificacion de 

LOS RECEPTORES 

Los receptores se ban clasificado 
tradicionalmente en funcion de su loea- 
lizacion. Los proximos a la superficie 
externa del cuerpo, clenominados ex- 
terorreceptores, mantienen al animal 
informado de las condiciones de su 
ambiente externo. Las partes internas del 
cuerpo estan dotadas de sus propios inte- 
rorreceptores. que recogen los estimu¬ 
los desde los organos intern os. Los mus¬ 
culos, tendones y articulaciones tienen 
unos propiorreceptores que son sen¬ 


sibles a los cambios de tension de los 
musculos y proporcionan al cuerpo infor- 
maciAn sobre sus posiciones. A veces, los 
receptores se clasifican en funcion del 
tipo de energia a la que son sensibles; asi 
se distinguen quimio-, mecano-, foto- 
o termorreceptores. 

Quimiorrecepcion 

La quimiorrecepcion es el sentido mas 
primitivo y extendido en el Reino Ani¬ 
mal. Probablemente guia la conducta de 
los animales mas que ningun otro senti¬ 
do. Los protozoos utilizan receptores 
quimicos de contacto para localizar el 
alimenro, agua suficientemente oxigena- 
da y para evitar las sustancias potencial- 
mente peligrosas. Estos receptores obtie- 
nen informacion sobre la proximidad o 
lejania del foco quimico de cmisiAn; esto 
se denomina quimiotaxis. La mayor 
parte de los metazoos tienen receptores 
quimicos a distancia especializados, 
que en muchos casos ban desarrollado 
un grado de sensibilidad asombroso. A 
la quimiorrecepcion a distancia es a lo 
que normalmente se denomina sentido 
del olfato u olfativo, y en muchos ani¬ 
males rige el comportamiento alimentario. 
la localizacion y seleccibn de la pareja. 
la delimitacion territorial y de senderos. 
y las reacciones de alarma. 

Los insectos sociales y algunos otros 
animales, incluidos algunos mamiferos, 
producen unas sustancias diferentes en 
cada especie, denominadas feromonas. 
que son la base de tin lenguaje quimico 
muy elaborado. bis feromonas son coni- 
puestos organicos que liberan los anima¬ 
les y que afectan a la fisiologia o al com¬ 
portamiento de otros individuos de la 
misma especie. Las bormigas, por ejem¬ 
plo, tienen una serie de glandulas (Figti- 
ra 36-18) que producen una gran cantidad 
de senales quimicas. Entre ellas hay fero¬ 
monas liberadoras, como las cie alarma o 
las que utilizan para marcar senderos, y 
feromonas iniciadoras que actuan sobre 
los sistemas endocrine) y reproductor de 
los individuos pertenecientes a las distin- 
tas castas de las colonias. Los insectos tie¬ 
nen diferentes quimiorreceptores reparti- 
dos por la superficie del cuerpo. que son 
sensibles a las feromonas especificas. asi 
como a otros «olores» inespecificos. 

En txxlos los vertebrados, asi como en 
los insectos, los sentidos del gusto y del 
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Figura 36-18 

Glandulas productoras de feromonas en una hormiga. 


olfato se pueden diferenciar facilmente. 
Aunque hay bastantes semejanzas entre 
los receptores del gusto y del olfato, el 
gusto, en general responde a menos esti- 
mulos y es menos sensible que el olfato. 
Los centros encefalicos del gusto y del 
olfato tambien estfln en diferente posi¬ 
tion. 

En los vertebrados, los receptores gus- 
tativos estan local i/ados en la cavidacl 
hucal y especialmente en la lengua (Figu¬ 
ra 36-19), donde «juzgan« los alimentos 
antes de ser tragados. Una yema gusta- 
tiva (tambien denominadas boton gus- 
tativo) consiste en un grupo de celulas 
receptoras rcxleadas por celulas de sopor- 
te y con un pequeno poro apical por el 
que asoman los apices de las celulas sen- 
soriales. Las sustancias quimicas que han 
tie degustarse, aparentemente, se unen a 
unos puntos receptores espedficos situa- 
dos en las microvellosidades de las celu¬ 
las receptoras. Ya que los alimentos abra- 
sivos y picantes las desgastan, las yemas 
gustativas tienen una vida corta (de 5 a 
10 dias en los mamiferos) v se estan reno- 
vando constantemente. 

Las cuatro sensaciones basicas del 
gusto en el hombre (acido, salado, amar- 
go y duIce) pueden atribuirse a yemas 
gustativas diferentes. Las yemas para lo 
salaclo y para lo dulce se encuentran, fun- 
damentalmente, en ia punta de la lengua: 
las yemas para lo amargo estan en el 
fondo de la lengua; y las yemas para lo 
acido, a lo largo de los laterales de la len¬ 
gua. De el las, las yemas para lo amargo 
son. con mucho, las mas sensibles, ya 
que actuan como un sistema de aviso 
precoz contra alimentos potencialmente 
peligrosos. muchos de los cuales son 
amargos. 

El sentido del olfato es mas comple- 
jo que el del gusto v, a no ser por algu- 
nos trabajos nmy recientes, las investi- 
gaciones sobre el sentido del olfato estan 
bastante retrasadas respecto a otras areas 


de ia fisiologia sensorial. No obstante, 
este es uno de los sentidos principales 
para muchos animales, ya que lo em- 
plean para la detection de los alimentos. 
compafteros sexuales y posibles depreda- 
dores, y es uno de los sentidos mas de- 
sarrollados en los mamiferos. Aunque el 
hombre no es una especie con buen olfa¬ 
to. puede distinguir casi 10 000 olores 
diferentes. El olfato humano puede detec- 
tar 1/25 000 000 mg de mercapiano, la 
sustancia olorosa de la mofeta. Ahora 
bien, nuestro olfato es muy pobre si lo 
com paramos con el de otros mamiferos 
C]ue dependen del olfato para su propia 
supervivencia. Un perro explora un 
nuevo entorno con su hocico, del mismo 
moclo que nosotros lo hacemos con los 
ojos. El olfato de los perros es, con toda 
justicia, celebre: para algunos olores el 
olfato del perro es por lo menos un 
millon de veces mas sensible que el nues¬ 
tro. A favor de esta habilidad del perro, 
esta el que tiene el hocico situado pro¬ 
ximo a) suelo, en el que los olores de las 
criaturas c|ue han pasado por el son bas¬ 
tante duraderos. 

Lis terminaciones olfativas cstfln loca- 
lixadas en un epitelio especial situado en 
el fondo de la cavidad nasal, y recubicr- 
to por una capa de moco (Figura 36-20). 
En este epitelio hay millones de neuro- 
nas receptoras olfativas, cada una de las 
cuales tiene varias terminaciones ciliares 
en el extremo libre. Las moleculas olo- 
rosas entran por la nariz y se unen.a 
unas protefnas receptoras que hay en 
estos cilios; esta union hace que se gene- 
re una seftal electrica, que se desplaza 
por los axones hasta los lobulos olfati- 
vos del encefalo. Desde aqui, la infor- 
macion olfativa es enviada a la corteza 
olfativa. donde el olor es analizaclo. 
Entonces, la information viaja a los cen¬ 
tros cerebrales superiores, donde afecta 
las emociones, pensamientos y conipor- 
tamientos. 



Figura 36-19 

Receptores del gusto. A, Superficie de la 
lengua del hombre que muestra las zonas 
de maxima sensibilidad para los cuatro 
sabores primarios. B. Posicion de las 
yemas gustativas en las papilas. 

C, Estructura de una yema gustativa. 

Recientemente, media nte el empleo 
de tecnicas de donation de genes e hibri- 
clacion molecular (p. 147), se ha clescu- 
bierto en los mamiferos (incluido el hom¬ 
bre) una serie bastante numerosa de 
genes cjtie parecen relacionados con la 
reception de los olores. Cada uno de los 
genes, de los aproximadamente 1000 
descubiertos, cotlifica el receptor para un 
tipo concreto de olor. Puesto que los 
mamiferos pueden detectar al menos 
10 000 olores diferentes, cada receptor 
puede responder a varias moleculas olo- 
rosas, y cada molecula olorosa puede 
unirse a varios tipos de receptores, cada 
uno de los cuales responde a una parte 
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Capa Cilios Celula 

mucosa de soporte 

Figura 36-20 

Epitelio olfativo humano. A, El epitelio 
olfativo es una masa de tejido situada en el 
techo de la cavidad nasal. B, Este epitelio 
esta formado por celulas de soporte, 
basales y celulas receptoras del olfato 
dotadas de cilios cuyos extremos libres 
sobresalen del epitelio. 

diferente de la estructura de la inolecula. 
Mediante tecnicas de mapco del cerebro 
se ha puesto de manificsto que cada neu- 
rona olfativa esta en comunicacion con 
un punio concrelo de I os lohulos olfati- 
vos. lo que ha hecho posihle la cons¬ 
truction de un mapa en dos dimensiones, 
mediante el cual se pueden identificar los 
receptores cjue han sido estimnlados en 
la nariz. Proyectada sobre el encefalo, 
esta informacion se reconoce como un 
olor concreto. 

Ya que el sabor de los alimentos 
depende en gran medida de los olores 
que llegan hasta el epitelio olfativo a ira- 


ves de la garganta, el gusto y el olfato se 
confunden facilmente. Todos los «sabo- 
res» diferentes, a pane de los cuatro basi- 
cos (dulce, acido, amargo v sal ado), son 
en realidad el resuliado de los olores que 
llegan hasta el olfato por dicha via. Los 
alimentos pierden su «encanto» cuando 
estamos resfriados, ya que la nariz esta 
bloqueada para los olores que sullen 
desde la cavidad bucal. 

Mecanorrecepcion 

Los mecanorreceptores son sensibles a 
fuerzas cuantitativas como el tacto, pre¬ 
sion. estiramiento, sonido, vibraciones y 
la gravedad, en resumen. responden al 
movimiento. Los animates precisan de la 
llegada ininterrumpida de informacion 
desde sus mecanorreceptores para poder 
interactuar con su entorno, alimentarse, 
mantener su postura habitual, y para 
antlar, nadar o volar. 

Tacto y dolor 

Los corpusculos de Pacini, mecanorre¬ 
ceptores relativamente grandes de la piel 
de los mamiferos, que son sensibles al 
tacto y a la presion, son un buen ejem- 
plo para explicar las propiedades gene- 
rales de los mecanorreceptores. Por regia 
general se encuenlran en capas proi'un- 
das de la piel, en el tejido conjuntivo que 
rodea los musculos y los tendones, y en 
los mesenterios abdominales. Cada cor¬ 
pusculo consul de una termination ner- 
viosa rocleada de una cflpsula formada 
por numerosas capas concentricas de teji- 
do conjuntivo, que recuerdan a una cebo- 
lla (Figura 36-21). Una presion en cual- 
quier pun to de la c&psula hace que la 
termination nerviosa se deforme, lo que 
produce un cierto potencial de recep- 
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cion, que es un flu jo de corriente elec- 
trica local. l)e forma progresiva, un esti- 
mulo cada vez mas fuerte conduce a un 
potential de reception tambien mils fuer¬ 
te, hasta que se alcanza una corriente 
umbral que produce un potencial de 
accion en la fibra nerviosa sensorial. Un 
estimulo muy intense) puede producir una 
rafaga de potenciales de accion. De cual- 
quier mode), si se mantiene la presion, el 
corpusculo se ajusta rapidamente a la 
nueva forma, y deja de responder a dicho 
estimulo. Esto hay que tomarlo como una 
adaptation (no confundir con el signi- 
ficado evolutivo de este termino [Capitu- 
lo 91) y es caracleristica tambien de otros 
niuchos tipos de receptores tactiles, que 
estan sorprendentemenle adaptados para 
deiectar cambios mecanicos re pent i nos. 
pero que pronto se ajustan a las nuevas 
condiciones. Notamos la presion que nos 
producen los zapatos cuando nos los 
po nemos por la mart ana, aunque a lo 
largo del dia no nos acordamos que los 
llevamos puestos. 

Los in vertebra dos, especialmente los 
insectos, poseen receptores tactiles de 
mudios tipos diferentes. Esios recepto¬ 
res estan muy bien dotados de setas 
(polos) tactiles, sensibles no solo al tacto, 
sino tambien a las vibraciones. Los recep¬ 
tores tactiles superficiales cle los verte- 
brados estan clislribuidos por loelo el 
cuerpo, aunque estan concentrados en 
areas especialmente importances para la 
exploracion e interpretacion de las carac- 
terislicas del entorno. En la mayoria de 
los vertebrados, dichas areas estan situa¬ 
da s en el rostro y en el extreme) cle los 
miembros. De los mas de medio mi lion 
de puntos sensoriales tactiles externos del 
cuerpo humano, la mayoria estan situa- 
dos en los labios, la lengua y en las pun- 
tas de los cleclos (Figura 36-15). Muchos 


Potencial de 
accion 



Figura 36-21 

Respuesta de un corpusculo de Pacini al aplicarle una presion. Las presiones cada vez 
mas fuertes, producen potenciales receptores cada vez mayores. Cuando el estimulo 
alcanza un valor umbral se produce un potencial de accion (de todo o nada) en la fibra 
nerviosa aferente. 
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Figura 36-22 

A, Lfnea lateral de un pez oseo con neuromastos externos y cubiertos. B, Estructura de un 
neuromasto (organo de la lfnea lateral). 


de ios receptores tdctiles son terminacio- 
nes nerviosas libres, pero hay otros 
muchos tipos de receptores con diferen- 
tes formas y tamanos. Cada foliculo pilo- 
so esta dot ado de numerosos receptores 
sensibles al tacto. 

Los receptores del dolor son termi- 
naciones nerviosas, relativamente no 
especializadas, que responden ante dife- 
rentes estimulos sehalando los danos tisn- 
lares, posibles o reales. Ann se descono- 
ce si los receptores del dolor responden 
directamente a las heridas, o lo hacen 
indirectamente captando ciertas sustan- 
cias, como las histaminas, que son libe- 
radas por las celulas danadas. 


El dolor es una llamada de aviso del 
cuerpo ante algun estimulo nocivo o un 
trastorno interno. Aunque no hay un 
centro cortical para el dolor, se han 
localizado unas pequenas areas en el 
tallo cerebral, a las que llegan los 
mensajes de dolor clesde las 
terminaclones periferitas. Estas areas 
tienen dos tipos de pequenos peptidos 
redentemente descubiertos, 
denominados endorfinas y encefalinas, 
que tienen una actividad parecida a la de 
la rnorfina o el opio. Cuando se liberan, 
se unen a uncxs receptores narcoticos 
especificos en ei cerebro medio. Son los 
analgesicos naturales del cuerpo. 

Al igual que el dolor es una seftal de 
peligro, una sensation placentera es una 
senal de un estimulo provechoso para el 
sujeto. El placer depende del estado 
interno del animal y se considera como 
una referencia de la homeostasis v de 
equilibrio fisiologico. 

Lfnea lateral de los peces 

La linea lateral es un sistema sensorial 
tactil a cl i stand a, para detectar vi bra clo¬ 
nes y corrientes de agua. Las celulas 
receptoras, denominadas neuromastos, 
se encuentran dispersas en la superficie 
del cuerpo de los anfibios acuaticos y en 
algunos peces primitivos, pero en 
muchos peces se encuentran en unos 
canales que corren por debajo de la epi¬ 
dermis y que abren a la superficie a inter- 
valos regulares (Figura 36-22). Cada neu¬ 
romasto esta constituido por un grupo 
de celulas sensoriales ciliadas, incluidas 
en una masa gelatinosa en forma de cuna 
conocida como cupula. Estas cupulas 


hacen saliente en el centro de los cana¬ 
les de la linea lateral, de forma que se 
tloblan en respuesta a cualquier pertur- 
baci6n del agua sobre la superficie del 
cuerpo. La linea lateral es uno de los prin¬ 
cipals sistemas sensoriales de que se sir- 
ven los peces en sus movimientos, y en 
la localizacion de sus enemigos. sus pre- 
sas y sus congeneres (p. 512). 

Oido 

El oido es un sentido especializaclo en 
detectar las ondas sonoras del medio cir- 
cundante. Ya que la emision y reception 
de sonidos son partes integrantes de las 
vidas de los vertebrados terrestres, podria 
sorprendernos el clescubrir que la ma- 
yoria de los in vertebra dos habitan un 


mundo silencioso. Solo cieitos grupos de 
artropodos (los crustaceos, aracnidos e 
insectos) han desarrollado autenticos 
organos auditivos, aunc]ue entre los insec¬ 
tos, linicamente las langostas, cigarras, 
grillos, saltamontes y la mayoria de las 
polillas poseen oido, y este tiene un desa- 
rrollo bastante simple: un par de Cama¬ 
ras de aire, cada una de ellas tapada por 
una membrana timpanica que transmite 
las vibraciones a las celulas sensoriales. 
A pesar de su simplicidad estructural, los 
oidos de los insectos son asombrosa- 
inente utiles para detectar los sonidos 
cmitidos por una posible pareja o por un 
macho rival. 

Son especialmente interesantes los 
receptores de ultrasonidos de deltas poli¬ 
llas noclurnas. Han evolucionado espe- 
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Figura 36-23 

Forma en la que una polilla utiliza su oido para detectar la aproximacion de un murcielago. 
Ver la explicacidn en el texto. 


cificumente para detectar la aproximacion 
de I os murcielagos y asi reducir la posi- 
bilidad de que la polilla se eonvietta en 
su cena (la ecolocalizacion de los mur¬ 
cielagos se ha descrito en la p. 615). Cada 
oido de la polilla posee s61o dos recep- 
lores (Figura 36-23). Uno de ellos, cono- 
cido como receptor A lt es sensible a los 
gritos ultrasonicos einitidos por el mur¬ 
cielago, que sin embargo, aim estara lo 
bastante lejos como para no detectar a la 
polilla. Segun se va aproximando y los 
ultrasonidos se hacen mas intensos, el 
receptor se excita mas rapidamente. infor- 
mando a la polilla de la aproximacion del 
murcielago. Como el insecto posee dos 
oidos, su sistema nervioso puede deter- 
minar la posicion del enemigo, al com- 
parar el grado de excitacion de cada uno 
de ellos. La estrategia de la polilla es ale- 
jarse volando antes de ser detectada. Fero 
si el murcielago continua acercandose, el 
segundo receptor (A,), que es sensible a 
los sonidos de alta intensidad, se excita¬ 
nt. La polilla responde inmediatamente 
con una maniobra evasiva diferente y. 
por regia general, hace un fuerte picado 
hacia los arbustos o hacia el suelo, donde 
estara a salvo, ya que sus ecos no pue- 
den diferenciarse de los de las cosas que 
la nxlean. 

En su evolucion. el oido se origin6 
como un organo del equilibrio, el labe- 
rinto. En todos los vertebrados mandi- 
bulados, desde los peces a los mamfFe- 
ros. el laberinto tiene una estructura 
similar, y const a de dos camaras. deno- 
minadas saculo y utriculo, y ties cana- 
les scmicircularcs En los peces, la base 
del saculo se ha expandido formando 
una delgada lengiieta (la lagena) que. en 


el curso de la evolucion. se ha transfor- 
mado en el receptor auditivo de los tetra- 
podos. En las aves y mamiferos, la lage¬ 
na, que originalmente es digitiformc, se 
ha alargado y desarrollado dando lugar 
a la code a (o caracol) 

El oido del hombre (Figura 36-24) es 
un bucn ejemplo de como son los oidos 
de los mamiferos. El oido externo reco- 
ge las ondas sonoras y las conduce por 
el conducto auditivo hasta la mem- 
brana timpanica (o timpano), que esta 
proxima al oido medio. HI oido medio es 
una camara llena de aire en la que hay 
una importance caclena de tres pequenos 
huesos denominados martillo, yunque 
y estribo por el parecido que tienen con 
dichos objetos. F.stos huesos conducen 
las ondas sonoras a traves del oido medio 
(Figura 36-24B). Esta cadena de hueseci- 
llos esta tan organizada, que la fucrzu con 
que las ondas sonoras inciden sobre la 
membrana timpanica se amplifier hasta 
90 veces en el punto en el que el estribo 
contacta con la ventana oval del oido 
interno. Los museulos que unen los hue- 
secillos de oido medio se contraen cuan- 
do se reci!x*n sonidos muy fuertes, pro- 
tegiendo de este modo al oido interno. 
El oido medio est& conectado con la 
fa tinge por medio de la trompa de Eus- 
taquio, que permite que la presion del 
aire en amlx>s lados de la membrana tim¬ 
panica sea la misma. 

En el oido interno esta el organo audi¬ 
tivo, la coclea (G. coded . concha de cara¬ 
col), o caracol. que en los mamiferos se 
enrolla y en el hombre da dos vueltas y 
media (Figura 36-2411). La coclea esta 
dividida longitudinalmente en tres cana- 
les tu bul a res que corren paralelos entre 


Ei origen de los tres huesecillos del oido 
medio de los mamiferos (martillo, 
yunque y estrilx)) es una de las mas 
extraordinarias y bien documentadas 
transformaciones evolutivas de los 
vertebrados. Los anfibios, reptiles y aves 
tienen un unico huesecillo. con forma de 
baston. en el oido, el estrilx> (tamhien 
denominado eolumela). que se origino 
como un soporte mandibular (el 
hioniandibular), como se puede ver en 
los peces (Figura 26-16, p. 500). Al 
evolucionar los primeros tetrflpodos. los 
huesos ceftliens se fueron fusionando 
unos a otros para formar un craneo. y el 
hioniandibular dejo de ser necesario 
como soporte de la mandibula, y se 
transformo en el estribo. De manera 
similar, los otros dos huesecillos del oido 
medio de los mamiferos, el martillo y el 
yunque, se originuron a partir de 
fragmentos de la mandibula de los 
primeros vertebrados. El hueso cuadrado 
de la mandibula superior de los reptiles 
se transformo en el yunque, y el hueso 
articular de la mandibula inferior se 
transformd en el martillo. La homologia 
de estos huesos mandibulares de los 
reptiles y los huesos del oido de los 
mamiferos esta bien documentada tamo 
en el registro losil como en el desarrollo 
embrionario de los mamiferos. 

si. Sus relaciones son las que se muestran 
en la Figura 36-25, en la que la coclea se 
representa estirada. Los canales se van 
estrechando progresivamente desde la 
base al apice de la coclea. IJno de estos 
canales se denomina canal vestibular, 
y su base esta cerrada por la ventana 
oval. El canal timpanico. que en el 
apice esta conectado con el canal vesti¬ 
bular, tiene su base cerrada por la ven¬ 
tana redonda Entre estos dos canales 
se encuentra el canal coclear que con 
tiene el organo de Corti el autentico 
organo sensorial. Dentro del organo de 
Corti hay pequenas filas de celulas «pilo- 
sas», que corren longitudinalmente desde 
la base hasta el apice de la coclea (Figu¬ 
ra 36-24C). En el oido humano hay por 
lo menos 24 000 de estas celulas pilosas. 
Los 80-100 «pelos» de cada una de estas 
celulas son en realidad microvellosida- 
des y un unico cilio, que se extienden 
hacia la endolinfa del canal coclear. Cada 
celula esta conectada con las neuronas 
del nervio auditivo. Las celulas pilosas 
descansan sobre una membrana basi- 








Capiculo 36. Coordinacicin nerviosa: Sistema nervioso y organos dc los sentidos 739 





Canales 

semicirculares 


Pabellon 

auditivo 

(oreja) 


Huesecillos 


Nervio vestibular 


Nervio facial (VII) 
Nervio coclear (VIII) 


Canal 

vestibular- 


^ 7 -Caracol 

(coclea) 


Canal 

coclear 


Oido 

medio 


Conducto 

auditivo 


Membrana 

timpbnica 

(timpano) 


Canal 

timpanico 


Trompa de 
Eustaquio 


Ampolla 


Canales 

semicirculares 


Membrana 

tectoria 


Cblulas 

pilosas 


Membrana 

timpanica 


Membrana 

basilar 


Nervio coclear 


Cbclea 


\ ' Ventana redonda 
V Estribo sobre la ventana oval 

Yunque 

Martillo B 


C 


Organo de 
Corti 


Nervio 

coclear 


6rgano 
de Corti 


Figura 36-24 

Oido humano. A, Seccion longitudinal mostrando los oidos externo, medio e interno. B, Ampliacion de los oidos medio e interno. La coclea 
del oido interno se representa seccionada para mostrar la disposicion de sus canales internos. C, Seccion transversal ampliada de la 
cbclea, mostrando el organo de Corti. 
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Figura 36-25 

El oido de un mamifero tal como apareceria con la coclea estirada. Las ondas sonoras que se transmiten hasta la ventana oval producen 
unas vibraciones que se desplazan por la membrana basilar. Las vibraciones de alta frecuencia producen una resonancia de la membrana 
en el extremo mas cercano a la ventana oval, antes de extinguirse; los tonos de baja frecuencia llegan mas lejos por la membrana basilar. 
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lar. que separa los conductos timpanico 
y coclear y que esta cubierta por la mem- 
brana tectoria. situada directamente 
encima de aquella. 

Cuando una onda sonora llega al 
oido, su energia se transmite por la cade- 
na de huesecillos del oido medio hast a 
la ventana oval, que oscila hacia delan- 
te y hacia atras, moviendo el liquido de 
los canales vestibular y timpanico. Dado 
que este liquido no se puede comprimir, 
un movimiento de la ventana oval pro¬ 
duce el correspondence movimiento en 
la ventana redonda. Las vibraciones del 
liquido hacen que la membrana basilar 
y las celulas pilosas vibren simultanea- 
mente. 

De acuerdo con la hipdtesis de los 
lugares de discriminacion de los 
tonos, formulada por Georg von Bekesy, 
diferentes zonas de la membrana basilar 
responden a diferentes frecuencias; es 
decir, para cada free u end a hay un «lugar» 
concreto de la membrana basilar en el 
que las celulas pilosas son sensibles a esa 
frecuencia. El desplazamiento inicial de 
la membrana basilar provoca una onda 
que se mu eve por tod a la membrana, de 
forma similar a una onda que se despla- 
z.a por un cuerda vibrante al darle un 
tiron brusco (Figura 36-26). La onda 
aumenta su amplitud segun se va des- 
plaxando desde la ventana oval hacia el 
a pice de la coclea, alcanzando el maxi- 
mo en el pun to de la membrana basilar 
en el que la frecuencia de vibradon de 
la membrana es igual que la frecuencia 
del sonido. En este punto. la membrana 
vibra con tal facilidad que la energia del 
movimiento de la onda se disipa com- 
pletamente. Las celulas pilosas de ese 
punto se estimulan y el impulso se trans¬ 
mite a las libras de! nervio auditive>. Estos 
impulsos. que se mu even por unas fibras 
concretas de! nervio auditive, son inier- 
pretados en el centre auditive del ence- 
falo como tonos concretos. La in tens i- 
dad de un tone depende del numero de 
celulas pilosas estimuladas, mientras que 
el timbre, o cualidad del tone, depende 
de la forma en que las celulas pilosas se 
estimulan por la vibra cion simpatica. Esta 
ultima caracteristica nos permite tlistin- 
guir entre las voces de diferentes perso¬ 
nas y los sonidos de los distintos instru- 
mentos musicales, aunque las notas, en 
cada caso. puedan lener el mismo tono 
e intensidad. 


El sentido del equilibrio 

En los invertebrados, es frecuente la pre- 
sencia de organos sensoriales especiali- 
zados en la percepcion de la gravedad y 
las vibraciones de baja frecuencia: los 
estatocistos. IJn estatocisto es un peque- 
fto saco tapizado por celulas ciliadas, en 
cuyo interior hay una pequena masa cal- 
carea pesada, el estatolito (Figura 36- 
27). Los cilios de las celulas sensoriales 
se excitan con los cambios de posicion 
del estatolito cuando el animal varia de 
postura. Los estatocistos estan presentes 
en muchos filos de invertebrados, desde 
los radiados a los aitropodos. Todos el los 
estan has ados en los mismos principios. 

En los vertebrados, el organo del 
equilibrio es el laberinto. Consta de dos 
pequenas camaras (saculo y utriculo) y 
tres canales semicirculares (Figura 36- 
24B). El saculo y el utriculo constituyen 
el organo del equilibrio estatico que, 
como los estatocistos de los invertebra¬ 
dos, proporciona in for mac ion acerca de 
la posicion de la cabeza o del cuerpo con 


respecto a la fuerza de la graveclad. Cuan¬ 
do se gira la cal>eza hacia cualquier direc- 
cion, unas pequenas concreciones calca- 
reas presionan sobre diferentes grupos 
de celulas pilosas, las cuales envian 
impulsos nerviosos hasta el encefalo, 
donde se interpreta esta informacion rela- 
tiva a la posicion de la cabeza. 

Los canales semicirculares de los ver¬ 
tebrados estan estructurados de tal forma 
que son capaces de responder a la ace- 
leracion rotatoria, y son relativamente 
insensibles respecto a la aceleracion li¬ 
neal. Los tres canales semicirculares se 
disponen formando angulos rectos entre 
el los, uno en cada eje del espacio. Estan 
llenos de liquido (endolinfa) y dentro de 
cada uno hay un ensanchamiento en 
forma de bulbo, la ampolla. que con- 
tiene celulas pilosas embutidas en una 
membrana gelatinosa, la cupula, que 
sob resale en el liquido. Cuando se gira 
la cabeza, el liquido de los canales, en 
principio. liende a no moverse debidoa 
la incrcia. Como la cupula esta fija, su 
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Figura 36-26 

Movimiento de las ondas a lo largo de la membrana basilar. La ventana oval se ha 
representado a la izquierda y el apice coclear a la derecha. Las dos formaciones de ondas 
(Ifneas continua y de trazos pequehos) tienen lugar en momentos diferentes. Las curvas 
coloreadas representan los desplazamientos maximos de la membrana a causa del 
movimiento de las ondas. 
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Figura 36-27 

Tipos de estatocistos, los organos del equilibrio de los invertebrados. A, Estatocisto de la 
hidromedusa Obelia. B, Estatocisto del molusco bivalvo Pecten. 
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Figura 36-28 

Canal semicircular que muestra la 
deformacion de la cupula cuando se 
produce una aceleracion angular. 

extreme) libre se ve empujado en sentido 
contrario al de la rotacion (Figura 36-28). 
Al doblarse la cupula, las celulas ciliadas 
se deforman y excitan, y esta estimula- 
cion aumenta la tasa de descargas sobre 
las fibras nerviosas que van hasta el ence- 
falo. Esto es lo que produce la sensaci6n 
de rotacion. Dado que los tres canaies se 
disponen cada uno en un piano diferen- 
te, una aceleracion angular en cualquier 
direction estimulara, al menexs. a una de 
las ampollas. 

Fotorrecepcion: la vista 

Los receptores sensibles a la luz se deno- 
minan fotorreceptores. Hay una gran 
variedad de receptores de este tipo. 
desde celulas simples sensibles a la luz 
que se distribuyen al azar por tod a la 
superficie del cuerpo (dermis fotosensi- 
bles), hasta los ojos cameru lares, extra- 
ordinariamente desarrollados, de los ver¬ 
tebra dos. Manchas oculares con una 
organization sumamente compleja apa- 
recen ya entre los protozoos. Las del 
dinoflagelado Nemaiodinium poseen un 
cristalino (lente), una camara amplifica- 
dora de la luz y una capa pigmenlaria 
fotosensible, todo ello desarrollado en 
un organismo de una unica celula (Figu¬ 
ra 36-29). Los fotorreceptores clermicos 
de muchos invertebrados son mucho 
mas sencillos y bastante menexs sensibles 
que otros tipos de receptores opticos. 
pero son muy importantes para la orien- 
tacion durante el movimienlo, la distri¬ 
bution de los pigmentos en los croma- 
toforos, el a juste del cicio reproductor 



Figura 36-29 

Mancha ocular del dinoflagelado 
Nemaiodinium . 


al fotoperiodo y otros cambios en el 
comportamiento. 

Otros ojos, mucho mas desarrollados 
y mas capacitados para formal* buenas 
imagenes, pueden ser de dos tipos dife- 
rentes: con una unica lente, como ocu- 
rre en los ojos «en camara» de los mo- 
luscos cefalopodos y en los de los 
veitebrados. u ojos con numerosas face- 
tas (compuestos) como son los de los 
artropodos. Los ojos compuestos de los 
artropodos estSn form a dos por muchas 
unidades visuales independientes deno- 
minadas ommatidios (Figura 36-30). HI 
ojo de una abeja contiene aproximada- 
mente 15 000 de estas unidades, cada 
una de las cuales «ve», por separado, un 
estrecho sector del campo visual, linos 
ojos como estos, forman un mosaico de 


imagenes de diferentes luminosidades, a 
partir de cada una de la unidades. La 
resolucion, es decir, la capacidad para 
apreciar la forma de los objetos, es bas¬ 
tante pobre en comparacion con la de los 
ojos de los vertebrados. Por ejemplo, una 
mosca de la fmta tiene que estar a menos 
de 3 cm de otra para poder verla como 
algo diferente a una simple mancha. A 
pesar de todo, los ojos compuestos son 
muy apropiados para apreciar el movi- 
miento, como sabe cualquiera que haya 
intentado aplastar una mosca. 

Los ojos de algunos anelidos y mol us- 
cos, y los de todos los vertebrados, son 
similares a una camara fotografica, o 
mejor dicho. el disc no de las camaras 
fotograficas esta basado en la estructura 
del ojo de los vertebrados. Este tipo de 
ojo esta formado por una camara opaca 
a la luz con un sistema de lentes en su 
parte frontal, gracias a las cuales pueden 
enfocarse las imagenes sobre la superfi¬ 
cie fotosensible. la retina, que esta en el 
fondo del ojo (Figura 36-31). Dado que 
los ojos y las camaras fotograficas se 
basan en las mismas leyes opticas, pode- 
mos usar lentes para corregir los defec- 
tos de nucstros ojos. 

El globo ocular consta de tres eapas: 
(1) una capa externa blanca, la esclero- 
tica, que es rigida y proporciona sopor- 
te y proteccion; (2) la capa media, o 
coroides. que contiene los vasos san- 
guineos para la alimentacion; y (3) la 
capa sensible a la luz, la retina (Figura 
36-3D. La cornea es una diferenciacion 
transparente de la pane mas anterior de 
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Figura 36-30 

Ojo compuesto de un insecto. A la derecha se representa un ommatidio aumentado. 
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Figura 36-31 

Estructura del ojo humano. 
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Figura 36-32 

Estructura de la retina de un primate que muestra la organizacion de las neuronas intermedias 
que conectan las cblulas receptoras con las celulas ganglionares del nervio 6ptico. 


la esclerotica. Un diafragma circular y pig- 
mentado, el iris, es el que regula el tamu- 
no del orificio cle entrada de la luz. la 
pupila. Justo por detras del iris se 
encuentra el cristalino (o lente), un 
disco oval tra ns pa rente y elastico, que 
gracias a los musculos ciliarcs puede 
variar su curvatura para desviar y enfo- 
car los ray os luminosos sobre la retina. 
Fn los vertebrados terrestres, es la cor¬ 
nea la que en realidad desvia los rayos. 
mientras c|uc el cristalino se ajusta para 
enfocar los objetos proximos y lejanos. 
Hntre la cornea y el cristalino hay una 
camara exterior Uena do humor acuo- 
so, entre el cristalino y la retina se 
encuentra la camara interna, mucho 
mayor y llena de un humor vitreo vis¬ 
cose). 

La retina esta formada por varias 
capas de celulas (Figura 36-32). La mas 
externa y pr6xima a la esclerotica estd 
constituida por celulas pigmentarias. A 
continuacion se encuentra la capa tie 
fotorreceptores. los conos y has tones 
En cacla ojo humano hay, aproximada- 
mente, unos 125 millones de bastones y 
un millon de conos. Los conos estan rela- 
cionados principalmente con la vision en 
color bajo condiciones de alta luminosi- 
dad, y los bastones con la vision sin color 
o crepuscular. A continuacion hay una 
red de neuronas intermedia* (bipola- 
res. horizontales y celulas amacrinas) quo 
procesan y envian la informacion visual 
desde los receptores a las celulas gan¬ 
glionares. cuyos axones Forman el ner¬ 
vio opiico. Fsie entramado permite la reu¬ 
nion de la informacion procedento de los 
receptores, en especial de los bastones. 
La informacion procedente de varios cien- 
tos de bastones puede converger en una 
unica celula ganglionar, lo que represent;! 
una adaptacion que aumenta enorme- 
mente la efectividad de los bastones en 
condiciones de poca luz. Los conos 
muestran una convergencia mucho 
menor. Mediante la coordination de la 
actividad de las distintas celulas ganglio¬ 
nares y el a juste de la sensibilidad de las 
celulas bipolares. horizontales v amatri- 
nas. se mejora el contraste total y la cali- 
dad tie la imagen. 

La fovea central, la region de vision 
mas aguda. esta situada en el centre tie 
la retina, en linea recta con el centra del 
cristalino y la cornea. Solo tiene conos, 
lo que representa una especializacion en 
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los vertehrados para la vision durante el 
dia. La agudeza de la vista de tin animal 
depende del numero de conos en la 
fovea. La fovea del hombre, v tambien 
la del leon, tienen aproximadamente 
150 000 conos por mill metro cuadrado. 
Muchas aves acuaticas y de campo tie¬ 
nen mas de tin millon de conos en su 
fovea. Sus ojos son tan buenos como lo 
serian los nuestros si tuvieran acoplados 
Linos binoculares de ocho aumemos. 

En las zonas perifericas de la retina 
solo hay bastones, que son receptores 
muy sensibles ante condiciones de luz 
debil. Durante la noche, la fovea, forma- 
da solo por conos, es practicamente inu¬ 
til y nos volvemos funcionalmente ciegos 
para la vision en color («de noche todos 
los gatos son pardas»). Bajo estas condi¬ 
ciones de luz nocturna, el punto de 
mayor agudeza visual no esta en la fovea, 
sino en los bordes de la retina. Por esto, 
durante la noche y con la luz de las estre- 
llas, vemos mejor mirando de reojo. 


Una de las maravillas del ojo de los 
vertehrados es su capacidad para reducir 
la enorme gama de intensidades 
luminicas que le llegan a otra gama mas 
estrecha que puede ser conducida por las 
fibras del nervio optico. La intensidad de 
la luz del Sol al mediodia es mas de 
10 000 mi Hones de veces superior a la de 
las estrellas durante la noche. Los 
bastones se sauiran nipidamente con la 
luz de alta intensidad, pero no los conos; 
estos cambian su gama de operacion 
segCin varia la intensidad de la luz 
ambiental, y este canibio es tan acusado 
que se pueden percibir unas imagenes 
bastante nilklas ha jo condiciones de 
luminosidad muy diferentes. Esto se logra 
mediante complejas interacciones entre la 
red de neuronas que hay entre los conos 
y las celulas ganglionares que generan la 
production de retinal para el encefalo. 


Quimica de la vision 

Los bastones contienen tin pigmento 
fotosensible conocido como rodopsi- 
na. Cada molecula de rodopsina posee 
una gran proteina, la opsina. que actiia 
como enzima, y una pequeha molecula 
carotenoide, el retinal, tin derivado de 
la vitamina A. Cuando la luz incide sobre 
tin baston y es absorbida por la mole¬ 


cula de rodopsina, el retinal se isomeri- 
za, es decir, su molecula cainbia de 
forma. Esto hace que la aclividad enzi- 
matica de la opsina se dispare, ponien- 
dose en movimiento una secuencia de 
varios procesos bioquimicos. Esta com- 
pleja secuencia, cuyos detalles se ban 
conocido recientemente (Stryer. 1987), 
produce una «cascada sensorial» que 
amplifica niucho la energia de un foton 
hasta que se produce un impulse ner¬ 
vioso en el baston. 

La cantidad de rodopsina intacta 
depende de la intensidad de la luz que 
aleance el ojo. Los ojos adaptados a la 
oscuridad tienen mucha rodopsina y son 
muy sensibles a la luz debil. Por el con¬ 
tra rio, en los ojos adaptados a la luz 
intensa, la mayoria de la rodopsina esta 
disociada en retinal y en opsina. Un ojo 
adaptado a la luz intensa necesita, apro¬ 
ximadamente. media hora para acomo- 
clarse a la oscuridad, inientras el nivel cle 
rodopsina se incrementa. 

La composicion cle los pigmentos cle 
los conos aiin no se conoce completa- 
mente, pero se cree que es similar a la 
de la rodopsina: retinal combinado con 
una proteina especial, opsina de los 
conos, La funcion de los conos es per¬ 
cibir el color y para su estimulacion 
requieren de 50 a 100 veces mas luz que 
los bastones. En consecuencia, la vision 
nocturna es realizada casi total men te por 
los bastones. A diferencia del hombre, 


que posee tanto vision diurna como noc¬ 
turna, algunos vertehrados estan espe- 
cializados para una u otra. Animales 
estrictamente nocturnos, como los mur- 
cielagos o los buhos, tienen retinas for- 
madas exclusivainente por bastones. For¬ 
mas diurnas, como la ardilla gris comun 
y algunas aves, solo tienen conos y son, 
por supuesto, practicamente ciegas du¬ 
rante la noche. 

Vision en color 

En 1802 el medico y fisico ingles Tho¬ 
mas Young supuso que la vision en color 
clependia cle la excitation relativa cle ties 
tipos de fotorreceptores: unos para el 
rojo, otros para el verde y otros para el 
azul. Tuvieron que pasar muchos ah os 
para que, en la decada de I960, la hipo- 
tesis cle Young fuese demostrada por los 
trabajos de varios grupos cle investiga- 
dores. Los conos para el azul absorben 
mas luz a 430 nm, los conos para el 
verde a 540 nm y los conos para el rojo 
a 575 nm (Figura 36-33). Los colores se 
perciben por el distinco grade de excita- 
cion de los tres tipos diferentes de 
conos. Por ejemplo. una luz con una lon- 
gitud cle oncla de 530 nm excitaria al 
95 % de los conos para el verde, al 70 % 
de los conos para el rojo y no excitaria 
en absolute) a los conos para el azul. La 
comparacion se realiza tanto en los cir- 
cuitos nerviosos de la retina, como en el 



Figura 36-33 

Absorcion del espectro de la luz por el ojo humano. Los tres tipos de conos tienen una 
absorcidn maxima a longitudes de onda de 430 nm (conos para el azul), 540 nm (conos 
para el verde) y a 575 nm (conos para el rojo). 
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area visual tie la corteza cerebral; el cere- 
bro interp retard esta combination conio 
un color verde. 

La vision en color esta presente en 
algunos tie los miembros de todos los 


grupos de vertebrados, con la posible 
exception de los anfibios. Los peces 
oseos y las aves tienen una vision en 
color excepcionalmente buena. Sorpren- 
dentemente. la mayoria de los mamife- 


ros son ciegos a los col ores; entre las 
excepciones a esto se puetlen citar los 
primates y otras pocas especies, como 
por ejemplo las ardillas. 


Kesumen 


HI sistema nervioso es un sistema de comuni- 
caciones rapido, que esta interactuando cons- 
tantemente con el sistema endocrino para con- 
trolar y coordinar las funciones corporales. La 
unidad basica de integration nerviosa en 
todos los animales es la neurona, una celula 
muy especializada en transmitir los impulsos, 
por autopropagacion, hasla otras celulas. HI 
potential de action se transmite de una neu¬ 
rona a otra por medio de las sinapsis, que 
pueden ser electricas o quimicas. HI pequeno 
espacio entre los nervios con si naps is qui mi¬ 
cas, ha de ser puenteado por un transmisor 
quimico, generalmente acetilcolina, que se 
libera desde los botones sinapticos. 

La organization mas primitiva de las neu- 
ronas en un sistema es la red nerviosa de los 
cnidarios, basica mente un plexo de neuronas 
que, con algunas modificaciones, const it uye 
la base del sistema nervioso de diversos filos 
de in vertebrados. Con la aparicion tie ganglios 
(centros nerviosos) en los platelmintos (bila- 
terales) el sistema nervioso se puede dividir 
en sus partes central y periferica. En los ver¬ 
tebrados, el sistema nervioso central esta cons- 
tituido por el e nee fa l o y la medula espinal. 
Los peces y los anfibios posecn un encefalo 
lineal clividido en ties panes, en lanto que en 
los mamiferos la corteza cerebral se ha de.sa- 
rrollado muchisimo hast a tener una est met Li¬ 
ra compleja con much os componentes, y que 
ha asumido las actividaties de integration mas 
importantes del sistema nervioso. La corteza 
deja en un segundo piano al cerebro primiti- 
vo, el cual tiene asignado el pa pel de eentro 
transmisor de numerosas acciones incons- 
cientes pero vitales, como la respiration, la 
presion sanguine a o el ritmo cardiaco. 


En el hombre, el hemisferio izquierdo del 
encefalo esta especializado en las habilidades 
lingiusticas v malemdticas, rnientras que el 
derecho esta especial izatlo en las actividades 
visuales, espaciales y musicales. 

El sistema nervioso periferico conecta el 
sistema nervioso central con los organos 
receptores y efectores. Esta claramente sub- 
dividido en un sistema aferente, que condu¬ 
ce las senales sensoriales hasta el sistema ner¬ 
vioso central, y un sistema eferente, (jue 
transmite los impulsos motores hasta los 6rga- 
nos efectores. El sistema nervioso autonomo 
es un sistema motor con sus propios grupos 
de fibras independientes. Tambien esta sub- 
dividido en dos sistemas anatomicamente dife- 
rentes, los sistemas simpatico y parasimpati- 
co, cacla uno de los cuales envia sus propias 
fibras hacia la mayoria de los organos del 
cuerpo. En general, el sistema simpatico es el 
que controla las actividades de emergent’ia. y 
el parasimpatico, el mantenimiento y resta- 
blecimiento de los recursos corporales. 

Los organos de los sentidos son receptores 
con un desarrollo especial para responder a los 
cambios internos o del ambiente. El mas pri¬ 
mitive) y omnipresente de los sentidos en el 
Keino Animal es la quimiorrecepcion. Los qui- 
miorreceptores pueden ser receptores de con- 
tacto, como el sentido del gusto de los verte¬ 
brados, o receptores a dislancia como el o I fa to, 
que detecta las moleculas transportadas por el 
a ire. La mayor parte de las teorias propuestas 
para explicar el olfato suponen que hay aigiin 
tipo de interaction entre olores y receptores; 
las senales resultantes se expresan como patro- 
nes espaciales, que son interpretados por el 
encefalo como un olor particular. 


Los receptores del tacto, dolor, equilibrio 
y oido, son todos el los sensibles a las fuerzas 
mec^nicas. Los del tacto y los del dolor, son 
organos sensoriales seneillos con una forma 
caracteristica, pero los del oido y los del equi¬ 
librio son organos muy desarrollados que se 
basan en la presencia de una serie de celulas 
pi los as espec iales que responden a las defor- 
maciones mecanicas. Las ondas sonoras cjue 
llegan hasta el oido externo, son amplificaclas 
de manera mecSnica y transmitidas hasta el 
oido intemo, donde diferentes areas de la 
coclea responden a sonidos de distintas fre- 
cuencias. Los receptores del equilibrio, tam¬ 
bien se localizan en el oido intemo y con stun 
de dos organos en forma de saco, responsa* 
bios del equilibrio estatico, y tres canales semi- 
circuHires, cjue son los que responden al movi- 
miento. 

Los receptores de la vision, los fotor re¬ 
ceptores. estan relacionados con moleculas 
de pigmentos especiales que sc descompo- 
nen fotocjuimicamente en presencia de la luz 
y, cuando esto sucecle, provocan un impulso 
nervioso en las fibras opticas. El muy desa- 
rrollado ojo compuesto de los artropodos esta 
especial mente bien adaptado para detecta r los 
movimientos que se produzcan dentro de su 
campo visual. Los vertebrados tienen ojos en 
eamara dot ados de elementos opticos para el 
enfoque. Las celulas fotorreceptoras son de 
dos tipos: bastones. relacionados por su gran 
sen si hi I id ad con las luces de biles, y conos, 
relacionados principal mente con la vision a la 
luz del dia. Los conus predominan en la fovea 
central, el area de vision mas aguda en el ojo 
h uma no. Los bastones son mas a bun dames 
en las zonas perifericas de la retina. 


CXi esti ona rio 


1. Defina los siguientes terminos: neurona, 
axon, dendrita. vaina de mielina. 
neurona aferente, neurona eferente, 
neurona de asociacirin. 

2. ;Que son las celulas de glia del sistema 
nervioso y qLie funciones realizan? 

3. Explique de qLie manera las 
propiedades de la perinea bilidad de la 
membrana de las fibras nei*viosas 


originan el potencial de reposo (de 
equilibrio) de la fibra. ^Cual es la 
importancia de la bomba de sodio en 
el mantenimiento del potencial de 
reposo? 

•1 <Que cambios ionicos y electricos se 
producen durante el pa.se> de un 
potencial de accion a lo largo de una 
fibra nerviosa? 


3. Explique los diferentes mecanismos 
adquiridos por los invertebrados y por 
los vertebrados para la conduction 
rapida de los impulsos nerviosos. 
iPuede el lector sugerir por qu6 el 
mecanismo adoptado por los 
in vertebrados no ha sido tamhien 
seguido por los vertebrados 
super iores? 
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6. Describa la microestructura de una 
sinapsis quimica. Indique resumidamente 
lo que sucede cuando un potencial de 
action llega a una sinapsis. 

7. Describa el sistema nervioso de los 
cnidarios. ,;C6mo se manifiesta la 
tendencia hacia la centralizaci6n del 
sistema nervioso en los platelmintos, 
anelidos, molnscos y artr6podos? 

8. tEn qu£ se diferencian 
morfologicamente la medula espinal de 
los veitebrados y la cadena nerviosa de 
los invertebrados? 

9. Nombre los principals componentes de 
un arco reflejo tipico. ^Ciidl es la 
diferencia entre un arco reflejo y un 
acto reflejo? 

10. Nombre las principales fundones 
asociadas a cada una de las siguientes 
estructuras del encefalo: bulbo raquideo, 
cerelxdo, tectum, talamo. hipotalamo, 
cerebro, sistema limbico. 


11. ^;Que actividades funcionales estan 
relacionadas con los hemisferios 
izquierdo y derecho de la corteza 
cerebral? 

12. ;Que es el sistema nervioso autonomo y 
cudles son las actividades que realiza y 
que permiten diferenciarlo del sistema 
nervioso central? ;Por qufc el sistema 
nervioso autonomo puede describirse 
como un «sistema de dos neuronas»? 

13. ,;Cual es el sentido de la siguiente 
afirmacion? «La idea de que los 6rganos 
de los sentidos funcionan como 
traductores biologicos es el concepto 
fundamental de la fisiologia 
sensorial». 

14. La quimiorrecepcion en los vertebrados 
y en los insectos se consigue gracias a 
los sentidos del gusto y del olfato. 
Compare estos dos sentidos en el 
hombre, en funcion de su 

localizacion anatomica. de la naturaleza 


de los receptores y de la sensibilidad a 
las moleculas quimicas. 

15. Explique como actuan los receptores 
ultrasonicos de algunas polillas en las 
acciones evasivas de estas a l 
aproximarse un murcielago. 

16. Esboce la teoria de los lugares de 
discriminaci6n de los tonos como una 
explication de la capacidad del oido 
humano para distinguir los sonidos de 
diferentes frecuencias. 

17. Explique c6mo estan desarrollados los 
canales semicirculares del oido para 
detectar la rotacion de la cabeza en 
cualquier direction. 

18. Explique lo que sucede cuando la luz 
incide en un baston adaptado a la 
oscuridad para que se produzca un 
impulso nervioso. ^Cual es la diferencia 
entre los conos y los ha stones, en 
relation con sus respectivas 
sensibilidades a la luz? 
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Coordination 

quimica 



El sistema endocrino 


Un experimento fundamental 

Normal mente se cita el ano de 1902 como la fecha de 
nacimienio de la endocrinologfa; en ese ano dos fisiologos 
ingleses. W. H. Bayliss y K. H. Starling (Figura 37-1), demostraron 
la accion de una hormona con un experimento elasico qne aun 
se consklera como un moclelo en el empleo del metcxlo 
cientifico. Bayliss y Starling estaban interesados en determinar 
como secreta el pancreas su jugo digestive en el intestino 
delgado, en el momento adecuado de la digestion. Solo un ano 
antes, el fisiologo ruso Ivan Pavlov habia demostrado que al oler 
y degustar un poco de comida, se produda la liberacion de los 
jugos gastricos y pancreatitis. Pavlov sugirio que los aciclos de la 
comida, al entrar en el intestine), provocaban un reflejo nervioso 
que liberaba el jugo pancreatico. Para probar esta hipotesis, 
Bayliss y Starling ligaron un asa del intestine delgado en un 
perro anestesiatlo y corlaron todos los nervios que inervaban 
dicha asa, aunque la dejaron conectada con ei resto del cuerpo a 
traves de los vasos circulatorios. Inyectando acido en el asa sin 
nervios, vieron que se produda un acusado flu jo de jugo 


pancreatico. Era evidente que Paviov estaba equivocado. En 
lugar de producirse un reflejo nervioso, algun mensajero quimico 
habia llegado desde el intestine hasta el pancreas, 
producicndose la secrecion de este, aunque el acido mismo no 
era el factor liberador. ya que si se inyectaba directamente en la 
circulation no produda el efecto esperado. 

Bayliss y Starling disenaron entonces el experimento que 
marco el nacimiento de la nueva ciencia, la endocrinologia. 
Sospechanclo que el mensajero quimico se originaba en la 
mucosa que tapiza el in test ino, prepararon un extracto con un 
raspado de la mucosa, lo inyectaron en el torrente circulatorio 
del perro, y se enconrraron con un abundante flujo de jugo 
pancreatico. Dieron el nombre de secretina al mensajero 
presente en la mucosa intestinal. Mas tarde. Starling acunoel 
rermino hormona para tiescribir a todos los mensajeros 
quimicos como este, ya que supuso, acenadamente. que la 
secretina solo era la primera de las muchas liormonas que 
quedaban por tlescubrir. ■ 


746 







Capirulo 37. Coordination quimica: El sisrema endocrino 747 



R 

Figura 37-1 

Los fundadores de la endocrinologia. A, Sir 
William H. Bayliss (1860-1924). B, Ernest 
H. Starling (1866-1927). 

Tornado de J. F. Fulton & L. G. Wilson , Selected 
Readings in the History of Physiology 1966. For 
cortesta de Charles C. Thomas . Publisher. 
Springfield. Illinois. 

El sisrema endocrino es el segundo gran 
sistema de integracion que controla las acti- 
vidadcs corpora les, mediante una comn- 
nicacion a base de mensajeros qulmicos 
denominados hormonas (G. foormon , 
excitar). Las hormonas son compuestos 
qulmicos que se liberan a la sangre en 
pecjuenas caniidades y son transportadas 
por el sistema circulatorio por todo el cuer¬ 
po, donde producen respuestas fisiologi- 
cas en las denominadas celulas diana. 

Muchas hormonas son secretadas por 
glandulas endocrinas: glandulas peque- 
nas y bien vascularizadas, que cctrecen 
de conductor propios y que estan consti- 
tuidas por grupos de celulas dispuestas 
en forma de cordon o de placas. Ya que 
las glandulas endocrinas no tienen con- 


ductos, su unica via de coniunicacion con 
el resto del cuerpo es el torrente circula¬ 
torio; toman sus materias primas de la 
sangre y secretan sus productos hormo¬ 
nales, ya elaborados, en ella. Por contra, 
las glandulas exocrinas estan provistas 
de conductos para descargar sus secre- 
ciones a una superficie libre. Ejemplos de 
este tipo son las glandulas sudoriparas y 
sebaceas de la piel, las glandulas saliva - 
les y diversas glandulas enzimaticas de 
las paredes del estomago y del intestino. 

Las definiciones clasicas de hormona 
y de glandula endocrina enunciadas en el 
parrafo anterior, como otras muchas gene¬ 
ra lizaciones en biologia, pueden tener que 
ser modificadas segun aumenten nuestros 
conocimientos. En primer lugar, algunas 
hormonas. como es el caso de algunas 
neurosecreciones, no pueden entrar en la 
circulacion general. Ademas, hay eviden¬ 
ces bastante claras de que muchas hor¬ 
monas, como la insulina. se sintetizan en 
pequenas cantidades en diferentes tejidos 
no endocrinos (celulas nerviosas, por 
ejemplo), y algunas, como las citocinas, 
son proclucidas por las celulas del siste¬ 
ma inmunitario (p. 683). Tales hormonas 
pueden actuar local me nte como facto- 
res tisulares: sustancias que estimulan el 
crecimiento celular o algun proceso bio- 
quunico. La mayoria de las hormonas, no 
obstante, son transportadas por la sangre 
y, por lo tanto, se difunden por todos los 
tejidos del cueipo. Esto es bastante dife- 
rente de lo que realiza el sistema nervio- 
so que, con su red de fibras nerviosas, a 
modo de cables, envia mensajes selecti- 
vamente hasta puntos concretos. 

En comparacion con el sistema ner- 
vioso, el sistema endocrino es de accion 
lent a, ya que requiere un cierto tiempo 
para que la hormona llegue hasta el teji- 
do adecuaclo y, atravesando el enclotelio 
de los ca pi la res, se difunda por el Ifqui- 
do tisular y llegue a penetrar, en algunos 
casos, en las celulas mismas. El tiempo 
minimo de respuesta es de varios segun- 
dos. pero puede ser mucho mayor. Las 
respuestas hormonales son, en general, 
bastante duraderas (desde unos minutos 
hasta varios dias), mienLras que las que 
estan bajo control nervioso duran mucho 
menos (desde milisegundos hasta algu¬ 
nos minutos). Cuando se requiere un 
efecto sostenido, como en muchos pro- 
cesos metabolicos, o cuando alguna con¬ 
cent radon o tasa de sec re cion deben 


mantenerse en un nivel concrete, pode- 
mos suponer que encontraremos un con¬ 
trol endocrino. No obstante y a pesar de 
las diferencias existentcs, los sistemas ner- 
vioso y endocrino realmente funcionan 
como un sistema unitario interdepen- 
diente. No existe una separacion brusca 
entre ambos. Las glandulas endocrinas 
reciben ordenes desde el encefalo y, a su 
vez, algunas hormonas actuan sobre el 
sistema nendoso y pueden afectar signi- 
ficativamente muchos tipos de conducta 
en los animales. 

Todas las hormonas son «senales de 
bajo nivel». Incluso cuando una glandu- 
la endocrina est^ secretando al maximo, 
la hormona se diluye tanto en el enorme 
volumen de la sangre que su concentra- 
cion en el plasma raramente sobrepasa 
un valor de 10"' ; M (una milmillonesima 
parte de una concentration 1M). Algunas 
celulas diana responden a concentracio- 
nes 10" 12 M de hormona en el plasma. 
Debido a que las hormonas ejercen 
influencias de largo a lea nee y bastante 
fuertes en las celulas, es evidente que sus 
efectos se amplifican enormemente a 
nivel celular. 

Mecanismos 

DE ACTUACION 
DE LAS HORMONAS 

La amplia distribucion de las hormonas 
por el cuerpo, hace cpie algunas de ellas, 
como por ejemplo la hormona del creci¬ 
miento que se produce en la glandula 
pituitaria (hipofisis), ejerzan su accion en 
la mayoria de las celulas, si no en todas, 
durante algunos de los estados de la dife- 
renciacion celular. No obstante, otras hor¬ 
monas provocan unas respuestas muy 
concretas, s61o en ciertas celulas diana y 
linicamente en momentos concretos. Esta 
especificidad se consigue gracias a unas 
moieculas receptorais que hay sobre las 
celulas diana o en el interior de las mis¬ 
mas. Una hormona solo puede actuar 
sobre las celulas que disponen de estos 
receptores que, en virtud de su forma 
molecular especifica, se uniran a la mole- 
cula de la hormona. Las demas celulas 
son insensibles a la j^resencia de la hor¬ 
mona ya que no poseen los receptores 
espedficos. Las hormonas ejercen su 
accion a traves de dos tipos de recepto¬ 
res: receptores de la membrana celu¬ 
lar o receptores nucleares. 
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RECEPTORES DE IA MEMBRANA 
CELULAR Y CONCEPTO DE 
SEGUNDO MENSAJERO 

Muchas hormonas, como las que derivan 
de los aminoacidos y las hormonas pep¬ 
tidicas, que son demasiado grandes para 
atravesar la membrana de las celulas, se 
unen a los puntos receptores situados en 
la superficie de la membrana de las celu- 
las diana. La combination de una hor- 
mona y el receptor forma un complejo 
que produce la liberation de otra moib- 
cula desde la superficie interna de la 
membrana. Asi, la hormona actua como 
un primer mensajero, que causa la 
liberation en el citoplasma de un segun- 
do mensajero Se han identificado al 
me nos seis compuestos que funcionan 
como segundos mensajeros, pero el mas 
importante es el AMP ciclico. que se 
forma cuando, tras unirse una hormona 
con su receptor, en la membrana de la 
celula diana se activa la enzima adeni- 
lato ciclasa Esta enzima transforma el 
ATP en AMP ciclico (el segundo mensa¬ 
jero), que entonces actua modificando el 
sentido o el ritmo de las reacciones cito- 
plasmaticas (Pigura 37-2). Dado que se 
pueden producir muchas moleculas de 
AMP ciclico a partir de la adhesion de 
una linica molecula de hormona, el men- 
saje se amplifica hasta varios miles de 
veces en alglinos casos. 


El AMP ciclico inierviene en la actua- 
cion de muchas hormonas peptidicas, 
como la hormona paratiroidea, glucagon, 
adrenocoriicotropina (ACTH), tirotropi- 
na (TSM), hormona estimulante de los 
melanoforos (MSH) y vasopresina, asi 
como tambien en el caso de la epinefri- 
na (tambien denominada adrenalina), que 
deriva de aminoacidos. 

Receptores nucleares 

A diferencia de las hormonas peptidicas 
y la epinefrina, que son demasiado gran¬ 
des para atravesar las membranas celu- 
lares, las liormonas esteroldes (por 
ejemplo, los estrogenos, la testosterona 
y la aldosterona), son moleculas liposo- 
lubles que se difundcn rapidamente a tra¬ 
ves de las membranas de las celu las. Una 
vez que est^n en el citoplasma. las hor¬ 
monas esteroides se unen a las molecu¬ 
las receploras espedficas que se encuen- 
tran en el nucleo de las celulas diana. 
Entonces, el complejo hormona-receptor 
activa unos genes especificos. Como con- 
secuencia, la transcripcion genica se 
increnienta y se sintetizan moleculas de 
RNA mensajero a partir de determinadas 
secuencias del DNA. Este RNAm sale 
desde el nucleo al citoplasma e inicia la 
formacion de determinadas enzimas, que 
son las que producen el efecto hormonal 
observado (Figura 37-2). Las hormonas 


tiroideas y la hormona de la inuda de los 
insectos, la ecdisona, tambien actuan a 
traves de receptores nucleares. 

En comparacion con las hormonas 
peptidicas, que actuan indirecta menle a 
traves del mecanismo del segundo men¬ 
sajero, las hormonas esteroides tienen un 
efecto directo sobre la sinlcsis de pro- 
teinas, ya que se combinan con un recep¬ 
tor nuclear que activa unos genes con- 
cretos. 

Control de ia tasa de 
secrecion hormonal 

Las hormonas influyen sobre las funcio- 
nes celulares, alterando el ritmo de 
muchos procesos bioquimicos Algunas 
afectan a la actividad cnzimatica y asi alte- 
ran el metabolismo celular, otras cambian 
la permeabilidad de la membrana. otras 
regulan la sintesis de proteinas celulares 
y otras estimulan la liberacion de hormo¬ 
nas por parte de otras glandulas endocri- 
nas diferentes. Como quiera que todos 
son procesos dinamicos, que han de 
adaptarse a las demandas metabolicas 
cambiantes, deben ser regulados por las 
hormonas adecuadas y no unicamente 
activados. Esta regulacion se consigue gra- 
cias a la liberacion controlada de hormo¬ 
na en la sangre. Sin embargo, la concen- 
tracion de hormona en el plasma dependc 
de dos factores: su tasa de secrecion y el 
ritmo a que se inuctiva y se elimina del 
torrente circulatorio. En consecuencia, si 
la secrecion debc controlarse de forma 
muy esiricta, una glandula endocrina 
necesita information sobre el nivel de 
su(s) propia(s) hormona(s) en el plasma. 

Muchas hormonas, en especial las de 
la hipofisis, se controlan por un mecanis¬ 
mo de retroalimentacion negativa ( feed¬ 
back ), que actua entre la glandula que 
secreta la hormona y las celulas diana 
(Figura 37-3). Un mecanismo de retroali- 
rnentaci6n es aquel en que el producto 
final se compara constantemente con un 
punto de saturadon. For ejemplo, la 
ACTH secretada por la hipofisis estimula 
la glandula adrenal (celulas diana) para 
que secrete cortisol. Segun va aumentan- 
do la concentracion de cortisol en el plas¬ 
ma, se va inhibiendo la liberacion de 
ACTH por parte de la hipofisis. Asi, cual- 
quier desviacibn del punto de saruracion 
(un nivel concrete) de cortisol en el plas¬ 
ma), conduce a una correction en direc- 



Mecanismos de accion hormonal. Las hormonas peptidicas y la epinefrina actuan a traves 
del AMP ciclico. La combinacion de la hormona con un receptor de la superficie de la 
membrana, estimula la formacion de la enzima adenilato ciclasa que cataliza la formacion 
del AMP ciclico (el segundo mensajero). Las hormonas esteroides y las del tiroides, entran 
en las celulas y se unen a receptores nucleares. activandose la transcripcion de los genes. 
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don contraria (Figura 37-3). Kste sistema 
de retroalimentacion negativa es muy efi- 
caz en la prevenci6n de oscilaciones 
extremas de la produccion de hormonas. 
Sin embargo, el sistema de relroalimen- 
tacion hormonal es bastante mas com* 
plejo que un «sistema cerrado» rigido, 
semejante al termostato que controla el 
sistema de calefaccion central de una casa, 
va que puede alterarse por senales del sis¬ 
tema nervioso por metabolitos o por otras 
hormonas. 


Las hormonas de los 

INVERTEBRADOS 

En niuchos filos de metazoos, la princi¬ 
pal fuente de hormonas son las celulas 
neurosecretoras, celulas nerviosas espe- 
cializadas capaces de sintetizary secretar 
hormonas. Sus productos, denominados 
neurosecreciones u hormonas de neuro- 
secrecion, se descargan di recta me nte en 
el sistema circulatorio. I .a neurosecreclon 
es un fenomeno fisiologico antiguo, y ya 
que es un imporlante punto de union 
entre los sistemas nervioso y endocrino, 
podemos pensar que las hormonas en 
principio fueron secreciones de las celu¬ 
las nerviosas. iVIas tarde, se desarrollaron 
glandulas endocrinas no nerviosas, en 
especial entre los vertebrados, pero aim 
se mantienen quimicamente relacionadas 
con el sistema nervioso por medio de las 
hormonas de neurosecrecion. 



Se han encontrado hormonas de neu- 
rosecrecion en todos los grandes grupos 
de metazoos. No obstante, las que m5s 
se han estudiado son las que controlan 
el crecimiento y la metamorfosis en los 
insectos. Kn los insectos, como en los 
demas aitropodos, el crecimiento se pro¬ 
duce a traves de una serie de eta pas en 
las que el exoesqueleto, rigido e inex- 
tensible, se desecha periodica me nte y se 
reemplaza por otro nuevo de mayor 
tamafto. La mayoria de los insectos sufren 
una metamorfosis (p. 421) con una serie 
de estados juveniles, cad a uno de los cua- 
les necesita formar un nuevo esqueleto 
y finaliza con una muda. Hn algunos 
ordenes, los cambios hasta la forma aclul- 
ta son graduates. mientras que en otros, 
el adulto esta separaclo de las formas lar¬ 
va rias por un estado quiescente, la pupa, 
y el cambio hasta el adulto resulta muy 
brusco. En a mhos casos, el control hor¬ 
monal es el mismo. 

Los investigadores de la fisiologia cle 
los insectos han clescubierto que la muda 
y la metamorfosis estan controladas por 
la interaction cle clos hormonas; una favo- 
rece el crecimiento y la diferenciacion cle 
las estrueturas propias del adulto, y la otra 
favorece la conservation de las estructu- 
ras propias de las formas juveniles. Kstas 
dos hormonas son la hormona de la 
muda (tambien conocida como ecdiso- 
na), producida por las glandulas proto- 
racicas, y la hormona juvenil, que se 
produce en los corpora allatu (Figura 37- 
4). Se conoce la estructura quimica de 
ambas hormonas. Fue necesaria su 
extraccidn a paitir cle 1000 kg de pupas 
del gusano cle la seda para demostrar que 
la hormona de la muda es un esleroide. 
La hormona juvenil tiene una estructura 
quimica totalmcnte diferente. 


La hormona de la mucla esta bajo el 
control de la hormona cerebral (tam¬ 
bien denominada ecdisiotropina u hor¬ 
mona protoracicotropica). Esta hormo- 
na es un polipeptido (peso molecular 
aproximado 5000) produciclo por unas 
celulas neurosecretoras del cerebro, y 
transportado por los axones hasta los 
corpora allata , en donde se almacena. 
Periodica men te durante el crecimiento 
juvenil, la hormona cerebral es liberada 
en la sangre y estimula la produccion 
por parte de las glandulas protoracicas 
de hormona de la muda. Parece que la 
hormona de la mucla a cm a directa men - 
te sobre los cromosomas, poniendo en 
marcha una serie de cambios cuyo resul- 
tado es la muda. La hormona cle la mucla 
favorece el desarrollo cle las estrueturas 
del adulto, pero esto se ve frenado por 
la action de la hormona juvenil, que 
favorece el desarrollo cle las caracteris- 


La localization exacta de la hormona 
cerebral en el cerebro cle las pupas de 
la poiilla del tabaco Jiie descubierta por 
N. Agui, mediante una clificil 
microdiseccion. Utilizando una pestana 
humana como instrumented de diseccion, 
logix) aislar una sola eelula de cada 
hemisferio cerebral que contema hormona 
cerebral activa. De esta forma, solo dos 
celulas, cada una de aproximadamente 
20 jim de diametre), produeen el 
suminlstro total de ecclisiotropina del 
insecte). En una epoea en la que la 
sofistifieacion de los instalment os ha 
eliminacle) una gran parte de las 
dificultades de la invesligacion (y tambien 
parte de la creatividad), es estimulante 
clescubrir que ciertos misterios biologicos 
sucumben cuando la mano del liombre 
actua hfibilmente. 
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Figura 37-4 

El control endocrino de la muda en una polilla es tfpico de los insectos que sufren una metamorfosis completa. Muchas polillas se aparean 
en primavera o en verano y de sus huevos salen los primeros estados larvarios (denominados «en estrella»). Despuds de la muda larvaria 
final, la ultima y mds grande de las larvas (oruga) hace un capullo en el que se transforma en la pupa (crisalida). La pupa pasa el invierno, y 
en primavera da lugar a un adulto que inicia una nueva generacidn. La hormona juvenil y la hormona de la muda interactuan controlando la 
metamorfosis y la pupacion. Durante la metamorfosis se activan muchos genes, lo que se muestra como hinchazones en los cromosomas 
(columna central). Los engrosamientos de los cromosomas se van sucediendo en las distintas mudas. Los cambios en el grosor de la 
cuticula y las caracterfsticas de su superficie se muestran a la derecha. 


ticas juveniles. Durante la vicki juvenil, 
esta hormona es la que predomina y 
cada muda produce otro joven mas 
grande (Figura 57-4). Al final, la pro¬ 
duction total de la hormona juvenil dis- 
minuye y se produce la ultima muda, 
alcanzandose el estado adulto. 

Los cjufmicos han sintetizado algunas 
sustancias analogas a la hormona juvenil, 
y se espera que scan los mejores insecti- 
cidas. Cantidades minimas de estas sus- 
Lancias sinteticas producen mudas fina¬ 
les anormales, y prolongan, o incluso 
bloquean, el desarrollo. A diferencia de 
los insecticidas quimicos tradicionales, 
estos son sumamente especificos y eco¬ 
logies mente inocuos. 


Glandulas endocrinas 

Y HORMONAS DE LOS 
VERTEBRADOS 

En el resto de esle capitulo describire- 
mos algunas de las hormonas de los ver¬ 
tebrados mejor conocidas y mas impor- 
tantes. La siguiente dtscusidn se limila. 
fundamentalmente, a una breve revision 
de los mecanismos hormonales en los 
mamiferos (los mamfferos de laborato- 
rio y el hombre, siempre han sido obje- 
to de una investigation mas intensa) y 
se indicaran algunas de las diferencias 
printipales con respecto a las funciones 
de las hormonas en los diferentes gru- 
pos de vertebrados. 


Hormonas de la hipofisis, 

EL HIPOTALAMO Y LA EPIFISIS 

La hipofisis, o glandula pituitaria. es un 
pequeho organo (0,5 g en el hombre). 
c|ue se encuentra en una position bien 
protegida entre el paladar y la base del 
eneefalo (Figura 37-5). Esta formada por 
dos panes con diferente origen embrio- 
nario: la hipofisis anterior (adenohi- 
pofisis). que deriva embriologicamente 
del paladar, y la hipofisis posterior 
(neurohipofisis), cuyo origen esta en la 
porcion ventral del eneefalo, el liipota- 
lamo, y que esta conectada ton este por 
medio de un pedfinculo, el infundibu- 
lo. Aunque la hipofisis anterior no tiene 
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Figura 37-5 

Hipofisis (glandula pituitaria) humana. El lobulo posterior esta conectado directamente con 
el hipotalamo por medio de fibras neurosecretoras. El Idbulo anterior esta conectado con el 
hipotcilamo de forma indirecta, por medio de un sistema porta (representado en rojo), que 
empieza en la base del hipotalamo y termina en el lobulo anterior de la hipofisis. 


ninguna conexion anatomica con el ence- 
falo, si que esta fisiologicamente conec- 
tada a el por medio de un sistema porta 
especial. Un sistema porta es aquel que 
lleva sangre de un I echo ca pilar a otro 
(Figuras 37-5 y 37-6). 

Hipofisis anterior 

La hipofisis anterior consta de un lobulo 
anterior (pais ciistalis) y un lobulo inter- 
medio (pars intermedia), como se repre- 
senta en la Figura 37-5. El lobulo anterior 
produce siete hormonas cuyas funciones 
son bien conocidas. Todas excepto una 
se liberan desde el lobulo anterior. 

Cuatro de ellas son hormonas tro- 
picas (G. iro[x\ volver liacia uno mismo), 
que regulan otras glandulas endocrinas 
(Tabla 37-1). La hormona estimulante 
del tiroides (TSH) o tirotropina. esti- 
mula la produccion de hormonas tiroi- 
deas por parte de la glandula tiroides. 
Dos de las hormonas tropicas usual men- 
te se denominan gonadotropinas. ya 
que actuan sobre las gonad as (ovarios en 
las hem bras y testiculos en los machos). 
Se trata de la hormona foliculo-esti- 
mulante (FSH) v la hormona luteini- 


zante (LH). En las hem bras, la FSH esti- 
mula la produccion de ovulos y la secre- 
cion de estrogenos, y en los machos la 
produccion de espermatozoides. En las 
hem bras, la LH estimula la ovulacion y la 
secrecion de las hormonas sexuales feme- 
ninas, progesterona y estrogenos, y en 
los machos, la produccion de hormonas 
sexuales masculinas. La LH, en los 
machos, tambien red be la denominacion 
de hormona estimulante de las celulas 
intersticiales (ICSH), pero qumiicamente 
se trata de la misma hormona. La cuaita 
hormona tropica, la hormona adreno- 
corticotropica (ACTH) aumenta la pro¬ 
duccion y secrecion de hormonas este- 
roides por parte de la corteza de las 
glandulas adrenales. 

La prolactina y la hormona del cre- 
cimiento (GH), estan estructuralmente 
relacionadas ya que ambas son proteinas. 
La prolactina es fundamental en la pre- 
pa racion de las glandulas mamarias para 
la lactancia; tras el parto, es total me nte 
necesaria para que la madre produzca 
leche. En muchos vertebrados, la prolac¬ 
tina tambien esta relacionada con el com- 
portamiento de la madre. La hormona del 
crecimiento, tambien concx’ida como hor- 



Figura 37-6 

Relaciones entre las hormonas del 
hipotalamo y la hipofisis, con la glandula 
diana. A modo de ejemplo, se ha 
representado la secuencia hormonal del 
control de la liberacion de cortisol por parte 
de la corteza de la glandula adrenal. 

mona somatotropica, desempena un pa pel 
esencial en el control del crecimiento cor¬ 
poral por medio de su efecto estimulador 
sobre la mitosis, y sobre la sintesis de RNA 
mensajero y proteinas, en especial en los 
tejidos nuevos de los veitebrados jovenes. 
Si se produce en exceso, la hormona del 
crecimiento causa el gigantismo. Una defi- 
ciencia de esta hormona en el nino pro¬ 
duce enanismo. A diferencia de las hor¬ 
monas tropicas, la prolactina actua 
directamente sobre los tejidos diana y no 
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Tabla 37-1 


Hormonal de la hipofisis de los vertebrados 



Hormona 

Naturaleza quimlca 

Accion principal 

Cx>ntrol del liipotalamo 

Adenobip6fisis 

Lobulo anterior 

Hormona estimulante 
del tiroides (TSI1) 

Glucoproteina 

HstimulaciAn de la slntesis y 
secrecion de hormona tiroidea 

Hormona liberadora de 

TSH (TRH) 


Hormona follculo 
estimulante (FSH) 

Glucoproteina 

Hembras: maduracion de los 
foliculos y slntesis de 
estrogenos 

Machos: estimulacion de la 
prcxluccion de espermatozoides 

] iormona liberadora de 
gonadotropina (GnRH) 1 


Hormona luteinizante 
(LH, ICSH) 

Glucoproteina 

Hembras: estinuila la ovulacion, 
formacion del cuerpo luteo 
y la sintesis de estrogenos y 
progesterona 

Machos: secrecion de 

testosterona 

Hormona liberadora de 
gonadotropina (GnRII) 1 


Prolactina (PL) 

Proteina 

Estimula cl crecimiento de las 
glandulas maniarias y la 
production de leche; varias 
funciones reproductoras y no 
reproductoras en vertebrados 
inferiores 

Factor inhibidor de 
li be radon de prolactina 
(PIF) y, en las aves, factor 
liberador de prolactina 
(PRF) 


Hormona del crecimiento 
(GH) (Somatotropina) 

Proteina 

Estimula el crecimiento 

Hormona inhibidora de la 
liberacion de la hormona 
del crecimiento 
(Somatostatina) y 
hormona liberadora de la 
hormona del crecimiento 
(Somatocrinina) 

1 

Hormona 

adrenocorticotropica 

(ACTH) 

Polipeptido 

Estimula la slntesis de hormonas 
esteroides por parte de la 
corteza de las glandulas 
supra rrenales 

Hormona liberadora de la 
corticotropina (CRH) 

Lobulo intermedio 2 

Hormona estimulante de 
los melanoforos (MSH) 

Polipeptido 

Dispersion de los pigmentos 
en los melanoforos de los 
ectotermos; funciones poco 
clams en los endotermos 

Factor inhibidor de 
liberacion de la MSI I 
(MIF) 

Neurohipofisis 

Lobulo posterior 

Oxitocina 

Hormona antidiuretica 
(Vasopresina) 

Vasotocina 

Mesotocina 

Octopeptido 

Octopeptido 

Octopeptido 

Octopeptido 

En los mamlferos estimula la 
expulsion de leche y las 
contraccioncs uterinas 

En los mamlferos aumenta la 
reabsorcion de agua en el rinon 
Presente en rodas las clases de 
vertebrados; en los tetrapodos 
aumenta la reabsorcion de agua 
En los dipnoos, anfibios y 
reptiles disminuye la 
reabsorcion de agua por 
el rifion 



Dc acucrdo con las evidencius experimentles mas recientes. la GnRM rcguki tanto a la FSH como a la Ul. 

1 Las aves y nlgunos niamiferos carecen de lobulo intermedio. F.n estos cascxs, la MSI I se produce en el lobulo anterior. 


por medio de otras homionas. Lai liormo- 
na del crecimiento actita a traves de otra 
hormona polipeptidica, la somatomedina, 
que se produce en eJ hlgado. 

Ui unica hormona de la hi polls is ante¬ 
rior que se produce en el lobulo inter¬ 


medio (Figura 37-5) es la hormona esti- 
mulante de los melanoforos (MSH). 

Kn los peces, tanto cartilaginosos como 
oseos, los anfibios y los reptiles, la MSH 
es una hormona de accion directa que 
controla la dispersion de la melanina en 


el interior de los melanoforos, lo que pro¬ 
duce el oscurecimiento de la piel. Hn las 
aves y en los niamiferos, la MSH se pro¬ 
duce en las celulas de la hipofisis ante¬ 
rior y no en el Lobulo intermedio (las aves 
y algunos niamiferos carecen por com- 
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pleto de dicho lobulo intermedio), pero 
su papel fisiologico aun se desconoce. 
Parece que la MSH no esta relacionada 
con la pigmentation cle los animales 
endotermos, aunque causa un oscureci- 
miento de la pi el en el hombre cuando 
se inyecta por via intravenosa. Aunque 
hasta hace poco muchos endrocrinolo- 
gos consideraban a la MSII corao una 
hormona vestigial, algunos se han vuel- 
to a interesar por su estudio, ya que cier- 
tos trabajos parecen indicar que produ¬ 
ce un aumemo de la memoria y el 
crecimiento de los fetos en los mamtfe- 
ros. La MSH y la ACTH derivan de una 
molecula precursora, denominada pro- 
opiomelanocoilina, que se transcribe a 
partir de un unico gen. 

Hipotalamo y neurosecrecion 

Debido a la gran inipoitancia de la hip6- 
fisis, que ejerce su influencia sobre la 
mayoria de las actividades hormonales 
del cuerpo. ha sido denominada «la glan- 
dula maestra del cuerpo». Sin embargo, 
esta denominacion no es correcta, ya que 
las hormonas tropicas estan regulatlas por 
un centro superior: los centros neurose- 
cretores del hipotalamo. A su vez, el 
hipotalamo queda bajo el control ultimo 
del encefalo. HI hipotalamo esta forma- 
do por grupos de celulas neurosecreto- 
ras, que son celulas nerviosas gigantes 
especializadas (Figura 37-6). Estas celu- 
las producen hormonas de naturaleza 
polipeptidica que se denominan hor¬ 
monas liberadoras u hormonas inhi- 
bidoras de la liberacion (o «factores»), 
que se transportan por las fibras nervio- 
sas hasta sus terminaciones en la emi- 
nencia media. Aqui, entran en la red de 
capilares para tcrminar su recorrido hasta 
la hipofisis anterior a traves del sistema 
porta de la hipofisis. Entonces, las hor¬ 
monas del hipotalamo estimulan o inhi- 
ben la liberacion de las diferentes hor¬ 
monas del lobulo anterior cle la hipofisis. 
Desde que en 1955 se demostro la exis- 
tencia de la hormona liberadora de aclre- 
nocorticotropina, se han descubierto 
varias hormonas hipota 13micas libera do- 
ras (Tabla 37-1). Cada una de las siete 
hormonas tropicas de la hipofisis parece 
estar regulada por una o mas hormonas 
liberadoras. Se han aislado en estado 
puro varias de las hormonas liberadoras 
v se han caracterizado quunicamente (la 


identification y actuation tie las hormo¬ 
nas del hipotalamo incluidas en la Tabla 
37-1, aun son provisionales). Totlas ellas 
son peptidos. 

Hipofisis posterior 

El hipotalamo tambien es el origen de 
dos hormonas del lobulo posterior tie la 
hipofisis (Tabla 37-1). Son protlucidas por 
celulas neurosecreloras del hipotalamo, 
y transportadas a traves del talk) infun¬ 
dibular y del interior del lobulo posterior 
de la hipofisis hasta las proximitlades cle 
los capilares sanguineus, en los que 
penetran las hormonas cuando son libe- 
ratlas (Figura 37-5). Por lo tanlo, el lobu¬ 
lo posterior de la hipofisis no es una 
autentica glantlula entlocrina, pero si el 
alma ten y centro cle liberacion cle hor¬ 
monas que, en realidad, se producen en 
el hipotalamo. Las dos hormonas del 
lobulo posterior de la hipofisis cle los 
mamiferos, oxitocina v vasopresina, son 
quimicamente muy similares; ambas son 
polipeptidos formados por ocho amino- 
flcidos y se conocen como octopeptidos 
(Figura 37-7). Estas hormonas cst&n entre 
las m£s rdpidas del cuerpo, ya que son 
capaces de producir una respuesta a los 
pocos segundos de haber sido liberadas 
desde el 16bulo posterior de la hipofisis. 

La oxitocina tiene dos importances 
funciones relacionadas con la reproduc¬ 
tion en las hembras adultas cle los mami¬ 
feros. Estimula la contracci6n cle los mus- 
culos lisos del utero durante el parto, por 
lo que en la practica medica se utiliza 
para provocar las contracciones en los 
partos dificiles y para prevenir hemorra- 
gias uterinas despues del nacimiento. La 
segunda action tie la oxitocina es la 
expulsi6n de la leche por parte cle las 
glandu las mamarias como respuesta a la 
suction. En los machos, aunque la po- 
seen, se desconoce que funcion desem- 
pena. 

La vasopresina, la segunda hormo¬ 
na del lobulo posterior, actua en los 
tubulos colectores del rinon incremen- 
tando la reabsorcion cle agua y limitan- 
do el flu jo cle orina. como ya se ha des- 
crito en la p. 666. For esta razon, en 
ocasiones se la denomina hormona 
antidiuretica. La vasopresina tiene un 
segunclo efecto, aunque debil, ya que 
aumenta de presion sanguinea por me¬ 
dio de una contraction generalizada cle 




Figura 37-7 

Hormonas del lobulo posterior de la 
hipbfisis de los mamiferos. La oxitocina y la 
vasopresina estan formadas por ocho 
aminoacidos (las dos moleculas de 
cisteina unidas por un puente disulfuro se 
consideran como un unico aminoacido, la 
cistina). La oxitocina y la vasopresina son 
identicas, excepto por los aminoacidos 
sustituidos en las posiciones 
representadas en azul. Las abreviaturas 
representan los distintos aminoacidos. 

los musculos lisos cle las aiteriolas. Aun¬ 
que el nombre «vasopresina» sugiere. cle 
forma poco afortunada, c]ue la action 
vasoconstrictora cle esta hormona es la 
principal, probablemente, este efecto 
tiene una escasa inipoitancia fisiologica, 
excepto, quiza, para ayutlar a mantener 
la presi6n sanguinea durante una hemo- 
rragia importante. 

Toclos los vertebrados manclibulados 
secretan dos hormonas del lobulo pos¬ 
terior, que son bastante similares a las de 
los mamiferos. En todos los casos se trata 
de octopeptidos, pero hay alguna varia¬ 
tion debicla a la sustitucion en sus posi¬ 
ciones cle tres cle los ocho aminoacidos 
de la molecula. 

De totlas las hormonas del lobulo 
posterior, la vasotocina (labia 37-1) es 
la que tiene una mas amplia distribution 
filogenetica, y parece ser la hormona 
«madre» a partir cle la cual han evolucio- 
nado los otros octopeptidos. Se encuen- 
Ira en todas las clases cle los vertebrados 
con la exception de los mamiferos. Es 
una hormona de equilibrio hidrico en 
los anfibios, en especial en los sapos. en 
los que actua conservanclo el agua por: 
(1) aumcnio cle la permeabilidad de la 
pie) (para aumentar la absorcion cle agua 
desde el medio), (2) estimulacion cle la 
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reabsorcion de agua en la vejiga urinaria, 
y (3) reduciendo la cantidad de orina. El 
grupo en que mejor se conoce la accion 
de la vasotocina es en los anfibios. pero 
pareee cjue lambien realiza un papel de 
conservation de agua en las aves y en los 
reptiles. 

Epifisis 

En todos los vertebrados, la parte dorsal 
del encefalo, el diencefalo (Eigura 36-13, 
p. 730). da origen a una evaginacion en 
forma de saco. que recibe la denomina¬ 
tion de complejo pineal, que se en- 
euentra inmediatamente por debajo del 
craneo, en la linea media del encefalo. 
En los vertebrados ectotermos, la epifisis 
esta formada por tejido glandular y un 
organo sensorial fotorreceptor relaciona- 
do con respuestas en la pigmentation y 
con los ritmos biologicos que dependen 
de ia luz y la oscuridad. En las lampreas. 
muchos anfibios, lagartos y en la tuatara 
( Spbenodon , p. 569), el organo fotorre¬ 
ceptor mediano esta bien clesarrollado, y 
presenta unas estructuras analogas al cris¬ 
ta! i no y la cornea de los ojos normales, 
motivo por el cual en algunas ocasiones 
se ha denominado «el tercer ojo». En las 
aves y mamiferos, el complejo pineal ha 
evolucionado hasla formar una estructu- 
ra totalmente glandular, clenominada 
glandula pineal o epifisis. hi epifisis pro¬ 
duce la hormona melatonina. La secre- 
cion de melatonina esta muy relation;! - 
da con la exposicion a la luz. Su 
production es pequena durante el dia y 
grande durante la noche. En los verte¬ 
brados no mamiferos. la epifisis es res- 
ponsable del mantenimiento de los rit¬ 
mos circadianos (ritmos autogenerados 
o endogenos, con una duracion aproxi- 
mada de 24 boras). Los ritmos circadia¬ 
nos actuan como relojes biologicos para 
muchos procesos fisiologicos que siguen 
un patron regular. 

En los mamiferos, la epifisis ha per- 
dido la mayor parte de su capaciclad de 
control de los ritmos circadianos. Este 
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papel ha sick) asumido en los mamiferos 
por una parte del hipotalamo. denomi- 
nada nucleo supraquiasmatico. aunque 
la epifisis sigue produciendo melatonina 
durante la noche y sirve para reforzar los 
ritmos circadianos controlados por el 
nucleo supraquiasmatico. En los mami¬ 
feros en que los ritmos reproduct ores 
estacionales esran regulados por el foto- 
periodo, la hormona de la epifisis, la 
melatonina, tiene un papel fundamental 
en la regulacion de la actividad de las 
gonad as. En los a ni males que se repro- 
ducen cuando los dias son largos, como 
por ejemplo los hurones, los hamster y 
algunos ratones, la poca estimulacion 
debida a la luz durante los dias cortos de 
otono causa un aumento en la secretion 
de melatonina. La melatonina inhibe la 
sintesis y secrecion de hormona libera- 
dora de gonadotropina (GnRII), inte¬ 
rm mpiendo las actividades reproducto- 
ras durante los meses de invierno. Los 
dias largos de la primavera provocan un 
efecto contrario y la actividacl reproduc- 
tora se reanuda. Los animates que se 
reproducen en las epocas en las c|ue los 
dias son cortos, como es el case de los 
ciervos de cola blanca. zorros plaleados, 
mofetas y ovejas. se ven estimulados por 
la reducida duracion de los dias del 
otofto; en estos animates, el aumento en 
el nivel de melatonina durante el otofto, 
en lugartle inhibir, estimula las activida¬ 
des reproductoras. 

Solo recientemenle se ha demostrado 
c|ue la epifisis tiene unos efectos poco tla- 
mativos y no totalmente conocidos en los 
ritmos circadianos v anuaies de los mami¬ 
feros c[ue aparentemente no dependen del 
fotoperiodo (como el hombre). Por ejem¬ 
plo, la secrecion de melatonina ha siclo 
relacionada con irregulariclades del sueno 
v del apetito, conocidas como enlbrme- 
dades afectivas estacionales (SAD.). Algu¬ 
nas personas que viven en zonas muy nor- 
teftas, clonde los dias durante el invierno 
son muy cortos, lienen una produccion cle 
melatonina elevada y suelen estar abati- 
clos durante el invierno, pasan nnieho 
tiempo durmiendo y pueden entrar en 
perioclos en los que tienen un gran apeti- 
to. En muchos casos, estos trastornos 
invernales pueden tnuarse con lumparas 
solares que emiran todo el espectro lumi- 
noso; esta exposicion a la luz hace que 
disminuya la secrecion de melatonina por 
parte cle la epifisis. 


HORMONAS NO ENDOCR1NAS 


iXeurop&pticlos encefdlicos 

En ningun lugar es menos eviclente la dis- 
tincion entre los sistemas endocrine) y 
nervioso. que en este ultimo, el sistema 
nervioso. Se ha descubierto una serie, 
cada dia mas numerosa, de neuropepti- 
dos siniilares a hormonas tanto en el sis¬ 
tema nervioso central como en el perife- 
rico, y tanto entre los vertebrados como 
entre los in vertebrados. En los mamife¬ 
ros se han localizado aproximatlamente 
40 neuropeptidos (cadenas coitas de ami- 
noacidos). mediante el empleo de tecni- 
cas cle marcado inmunologico con anti- 
euerpos fluorescentes, que pueden 
visualizarse al microscopic) en secciones 
histologicas. Se sabe que muchas tlescm- 
penan una cloble funcion: son capaces 
de comportarse como hormonas, trans¬ 
port ando senales desde celu las gland 11 - 
lares hasta cel u las diana, y tarn bien como 
neurotransmisores, transmitiendo sena¬ 
les entre celuhus nerviosas. Por ejemplo. 
tanto la oxitocina como la vasopresina se 
han descubierto en diversos lugares del 
encefalo mediante metodos inmunoqui- 
micos. En relacion con esio esta la suges- 
tiva observation de experimenios en los 


La tecnica de radioininunoensayo 
desarrollada por Solomon Berson y 
Rosalyn Yalow. alrededor de I960, ha 
revolueionaclo la endoerinologia y la 
neuroquimica. Los primeros anticuerpos 
para una hormona de interes(por 
ejemplo la insulina) se consiguieron 
inyeclando la hormona en cobay as o 
conejos. Luego, cantidades prefijadas ck* 
insulina marcada radiactivamente y cle 
anticuerpos contra la insulina sin marcar. 
se mezclan con la muestra cle plasma 
cjiie se preiende valorar. La insulina 
propia y la radiactiva compiten por los 
anticuerpos. La mayoria de la insulina 
cjueda en el plasma, fijandose a los 
anticuerpos una menor cantidad de 
insulina radiactiva. Enronces la insulina 
que se ha unido y la lihre se separan y 
se miclen sus radiactividades. junto con 
la de un patron adeeuado. para poder 
determinar la cantidad de insulina en la 
muestra de sangre. E! metodo es tan 
sensible cjue se puede medir el 
equivalente a un terron cle a /.dear 
disuelto en uno de los Grancies Lagos. 
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que se ha inyectado una minima canti- 
dad de vasopresina a personas v anima¬ 
tes, en los que se ha podido observar que 
estos sujetos muestran un incremento en 
su capacidad de aprendizaje y de la 
memoria. Este efecto de la vasopresina 
en los tejidos del encefalo no tiene nada 
que ver con su bien conocida funcion 
antidiuretica en el ririon (p. 666). Se han 
descubierto diversas hormonas en la cor- 
teza cerebral y en el hipocampo, como 
la gastrina y la colecistoquinina (p. 761), 
a las cuales unica mente se les suponia 
una funcibn en el tubo digestive). Ade- 
mas de su conocido pa pel en el tracto 
gastrointestinal, la colecistoquinina tam- 
bien actua en el control del apetito y 
puede tener otros papeles como neuro- 
rregulador encefalico. 

Uno de los grandes avances en este 
campo, fue el descubrimiento en 1975 de 
las endorfinas y las encefalinas, neuro- 
peptidos que se unen a los receptores 
narcoticos y son importantes en la per- 
cepcion del placer y del dolor (nota al 
margen en p. 737). Las endorfinas y ence¬ 
falinas tambien se encuentran en circui- 
tos encefalicos que modulan diversas fun- 
ciones no relacionaclas ni con el placer 
ni con el dolor, como por ejemplo, el 
control de la pres ion sanguinea, la tern- 
peratura corporal y el movimiento del 
cuerpo. Aun mils interesante es que las 
endorfinas clerivan del mismo precursor 
quimico que da origen a las hormonas 
ACTH y MSH de la hipofisis anterior. El 
descubrimiento en el encefalo de este 
complejo grupo de sustancias, cuyas tun- 
ciones e interrelaciones todavia no son 
totalmente conocidas, ha abierto un 
campo de intensa investigacion biome- 
dica. 

Prostaglandinas 

Las prostaglandinas constituyen un grupo 
de acidos grasos insaturados de cadena 
larga, que fueron descubiertos en la 
decada de 1930 en el Kquido seminal. Al 
principio se penso que eran producidas 
por la prostata (de ahi su nombre), pero 
en la actualidad se han encontrado prac- 
ticamente en la totalidad de los tejidos de 
los mamiferos. Las prostaglandinas ac- 
tuan como hormonas locales que reali- 
zan muchas acciones diferentes en los 
distintos tejidos; por ello hacer una des¬ 
cription generalizada de sus efectos es 
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bastante dificil. No obstante, muchos de 
sus efectos implican a la musculatura lisa. 
En algunos tejidos, las prostaglandinas 
regulan la vasodilatation o la vasocons- 
triccion, mediante acciones antagonicas 
sobre los musculos lisos de las paredes 
de los vasos sanguineos. Se sabe que 
tambien estimulan las contracciones de 
los musculos lisos del utero durante el 
parto. Tambien hay algunas eviclencias 
de que la production elevada de prosta¬ 
glandinas uterinas es la responsable de 
los sintomas de las menstruaciones dolo- 
rosas (dismenorrea) que padecen muchas 
mujeres. En la actualidad se est&n expe- 
rimentando diversos inhibidores de las 
prostaglandinas para aliviar estos sinto¬ 
mas. Entre otras acciones de las prosta¬ 
glandinas se pueden citar el incremento 
de la sensacibn de dolor en algunos teji¬ 
dos danados, respueslas inflamatorias 
frente a ciertos medicamentos e incre- 
mentos de la temperatura corporal (fie- 
bre). En muchos casos, el significado 
fisiologico de los numerosos efectos cjue 
se han citado como debidos a las pros¬ 
taglandinas, es totalmente desconocido. 


Citoquinas 

Durante varios aflos se ha sabido que las 
celulas del sistema inmunitario, de algun 
modo, se comunicaban unas con otras y 
que esta comunicacion era fundamental 
para que se produjera una respuesta 
inrnunitaria adecuada. En la actualidad se 
sabe que unas hormonas polipepticlicas, 
denominadas citoquinas (p. 683), son las 
responsables de la comunicacion entre 
las celulas del sistema inmunitario. Estas 
citoquinas pueden afectar a las celulas 
que las producen, a las celulas cercanas 
y, coino otras hormonas, a celulas aleja- 
das, Sus celulas diana han de poseer 
receptores espedficos para las citoquinas 
sobre la superficie de su membrana. Las 
citoquinas son las responsables de la 
coordinacion de un entramado, en el que 


algunas celulas diana se activan, son esti- 
muladas para que se dividan y, frecuen- 
temente, para que produzcan sus propias 
citoquinas. La misma citoquina que acti- 
va ciertas celulas, puede inhibir otras 
celulas diana. 

Hormonas del metabolismo 

Otro grupo importante de hormonas con- 
trola el complicado equilibrio metabbli- 
co del cuerpo. El ritmo de las reacciones 
quimicas intracelulares esta regulado a 
menudo por largas secuencias de enzi- 
mas. Aunque tales secuencias son com- 
plejas, cada paso esta autorregulado 
mientras que el equilibrio entre sustrato, 
enzima y producto permanezea estable. 
No obstante las hormonas pueden alte- 
rar la accion de las enzimas cruciales de 
un proceso metabolico, acelerando o 
inhibiendo de esta manera todo el pro¬ 
ceso. Hay que clejar bien sentado que las 
hormonas nunca inician un proceso enzi- 
matico, simplemente alteran su ritmo. 
acelerflndolo o frenandolo. Las hormo¬ 
nas del metabolismo mas importantes son 
las que se producen en el tiroides, para- 
tiroides, glandulas adrenales y en el pan¬ 
creas. 

Hormonas tiroideas 

La glandula tiroides produce dos hor¬ 
monas, la tiroxina y la triyodotbroni- 
na (hormonas T, y T* respectivamente). 
Esta gran glflndula endocrina se encuen- 
tra en el cuello de todos los vertebrados. 
El tiroides esta constituido por miles de 
pequenas unidades esfericas denomina¬ 
das foliculos, en los que las hormonas 
tiroideas se sintetizan, al mace nan, y descle 
los cuales se Libcran a la corriente san¬ 
guinea cuando son necesarias. El tama- 
ho de los foliculos, y la cant id ad de tiro¬ 
xina y triyodotironina que contienen. 
depenclen de la actividad de la glandula 
(Figura 37- 8). 

Una de las caractensticas exclusivas 
del tiroides es su elevada concentracion 
de yodo; en la mayoria de los animates 


Tiroxina 
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Epitelio folicular 

Coloide 
(tiroxina 
almacenada) 


Foliculos inactivos 


Epitelio folicular 



Foliculos activos 

Figura 37-8 

Aspecto de los foliculos de la glandula 
tiroides al microscopio (aproximadamente 
x 350). Cuando est&n inactivos los foliculos 
estan hinchados y llenos de un coloide, 
que es como se almacena la tiroxina, y las 
celulas epiteliales aparecen aplastadas. 
Cuando se activan, el coloide desaparece 
al secretarse la tiroxina en el torrente 
circulatorio y las celulas epiteliales 
aumentan mucho de tamano. 


esta glandula contiene mas de la mi tad 
del total de yodo almacenado en el cuer- 
po. bis celulas epiteliales de los foliculos 
liroideos capturan activamente el yodo 
de la sangre y lo combi nan con un ami- 
noacido, la tiroxina, form undo las dos 
hormonas tiroideas. Cada mol6cula de 
tiroxina contiene cuatro atomos de yodo. 
La triyodotironina tiene tres atomos de 
yodo en lugar de cuatro. La tiroxina se 
forma en much a mayor cantidad que la 
triyodotironina, pero en muchos anima¬ 
les la triyodotironina es la hormona fisio- 
logicamente mas activa. Am has hormo¬ 
nas tienen dos importanles funciones. 


Lina es la estimulacion del credmiento y 
desarrollo normal del sistema nervioso 
durante el credmiento de los animales; 
la otra es la estimulacion del ritmo meta- 
b61ico. 

Una hiposecreci6n de hormona tiroi- 
dea en los peces, aves y mamiferos dis- 
minuye ostensible me nte el credmiento, 
en especial el del sistema nervioso. Los 
humanos que padecen de cretinismo, 
un tipo de enanismo con retraso mental, 
son un tragico producto del mal funcio- 
namiento del tiroides desde una edad 
muy temprana. Por el contrario, la hiper- 
secrecion de hormonas tiroideas produ¬ 
ce un desarrollo precoz en todos los ver- 
tebrados, en particular en los peces y 
anfibios. En las ranas y sapos, se produ¬ 
ce una metamorfosis drastica, desde los 
renacuajos acuaticos y herbivoros, sin 
pulmones ni patas, hasta el adulto semi- 
terrestre o terrestre y carnivoro, con pul¬ 
mones y tetrapodo. Esta transformation 
se produce cuando la glandula tiroides 
se activa al final del periodo de vida lar- 
varia. La metamorfosis se desencadena 
cuando el nivel de tiroxina en sangre se 


eieva (Figura 37-9). En las ranas, el cre- 
cimiento posterior a la metamorfosis esta 
controlado por la hormona del creci- 
miento. 

El control del consumo de oxigeno y 
de la production de calor en las aves y 
los mamiferos es la action mejor conoci- 
da de las hormonas tiroideas. El tiroides 
mantiene la actividad metabolica de los 
homeotermos (aves y mamiferos) a nivel 
normal. La hipersecrecion de hormonas 
tiroideas acelera los procesos metaboli- 
cos hasta en un 50 %, produciendo irri- 
tabilidad, nerviosismo, taquicardia, into- 
lerancia a los ambientes calidos y perdida 
de peso, a pesar de que se incrementa el 
apetito. La hiposecrecion de hormonas 
tiroideas ralentiza las actividades meta- 
bolicas, lo que puede producir una per¬ 
dida de las actividades mentales de aler- 
ta, disminucion del ritmo cardiaco, 
debilidad muscular, aumento de la sen- 
sibilidad al frio y aumento de peso. Una 
de las funciones importantes del tiroides 
es ayudar a que los animales se adapten 
a los ambientes frios, incrementando la 
production de calor. Las hormonas tiroi- 
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Figura 37-9 

Efecto de la tiroxina sobre el crecimiento y la metamorfosis de la rana. La liberacion de TRH 
desde el hipotalamo, al final de la etapa de premetamorfosis, pone en marcha unos 
cambios hormonales (aumento del nivel de TSH y de tiroxina) que conducen a la 
metamorfosis. El nivel de tiroxina es maximo en el momento en el que aparecen las 
extremidades anteriores. 
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deas estimulan a las celulas para que pro- 
duzcan mas calor y almacenen menos 
energia qufmica (ATP); en otras palabras, 
la tiroxina reduce la eficacia de la fosfo- 
rilacion oxidativa celular (p. 71). Por ello, 
los mamiferos adaptados al frio tienen 
mayor apetito y comen mas durante el 
invierno que en el verano, aunque su 
actividad es aproximaclamente la misma 
en ambas estaciones. En invierno, una 
gran parte del alimento se convierte 
directamente en calor para el cuerpo. 

La sintesis y liberacion de las hormo- 
nas tiroideas estan reguladas por la hor- 
mona tirotropica (TSH) del lobulo ante¬ 
rior de la hipofisis (Tabla 37-1). A su vez, 
la TSH esta regulada por la hormona libe- 
radora de tirotropina (TRH) del hiportla- 
mo. Como anteriormente se ha senalado, 
la TRH forma parte de un grupo de sus- 
tancias reguladoras que controlan a las 
hormonas tropicas de la hipofisis ante¬ 
rior. El control que ejerce la TSH sobre la 
actividad del tiroides es un buen ejemplo 
de retroalimentacion negativa. Si el nivel 
de hormona tiroidea en sangre disminu- 
ye, se libera una mayor cantidad de TSH, 
que hace que la tiroxina vuelva a alcan- 
zar su nivel normal. Si el nivel de hor¬ 
mona tiroidea aumenta demasiado, actua 
sobre la hipofisis anterior inhibiendo la 
liberacion de TSH. Con el descenso en 
la produccion de TSH, el tiroides es 
menos estimulado y el nivel de hormo¬ 
na tiroidea vuelve a los valores norma- 
les. Un sistema como este, obviamente, 
es muy eficaz para amortiguar las gran- 
des oscilaciones de la produccion de hor¬ 
mona por parte de la glandula diana. No 
obstante, puede anularse totalmente por 
un estimulo nervioso; por ejemplo, por 
exposicidn al frio, se puede estimular 
directamente un incremento en la libera¬ 
cion de TRH y, en consecuencia, de TSH. 

Hace algunos anos, entre los habitan- 
tes de la region de los Grandes Lagos, en 
los Estados Unidos y en Canada, asi como 
en otros lugares de la Tierra, como por 
ejemplo en los Alpes suizos, era bastante 
frecuente una enfermedad denominada 
bocio. Esta enfermedad consiste en el 
aumento del tamano de la glandula tiroi¬ 
des debido a la deficiencia de yodo en la 
comida y en el agua. Cuando se esfuerza 
para producir la hormona tiroidea, sin la 
cantidad de yodo necesaria, la glandula se 
hipertrofia tanto, que en ocasiones, toda 
la region del cuello aparece abultada 


(Figura 37-10). El bocio producido por la 
carencia de yodo raramente se da en Nor- 
teamerica, ya que est£ muy extendido el 
consumo de sal yodada. Sin embargo, se 
estima que aun hoy, hay 200 millones de 
personas que padecen esta enfermedad, 
la mayoria de ellas en zonas de alta mon- 
tana de Hispanoamerica, Europa y Asia. 

Regulacidn hormonal del 
metaholismo del calcio 

Estrechamente relacionadas con la glan¬ 
dula tiroides, y en algunos casos embuti- 
das en su interior, se encuentran las gl&n- 
dulas paratiroides. En el hombre hay 
dos pares de estas pequenas glandulas, 
pero su numero y position varian en otros 
vertebrados. Fueron descubiertas a fina¬ 
les del siglo xix, cuando se comprobo que 
los efectos mortales de la «tiroidectomia» 
se debian a la extirpacidn de las glandu¬ 
las paratiroideas, que se desconocian, y 
no a la extirpacion del tiroides. En las aves 
y los mamiferos, incluido el hombre, la 
extirpacion de las glandulas paratiroideas 
produce un rapido descenso de la canti¬ 
dad de calcio en sangre, lo que tiene 
como consecuencia un grave aumento de 
la excitabiliclad del sistema nervioso, fuer- 
tes espasmos musculares, tetanizacion y, 
finalmente, la muerte. 

Antes de ver como las hormonas 
mantienen la homeostasis del calcio, es 
conveniente conocer algo del metabolis- 
mo de los minerales en el hueso, que es 
un gran deposito tanto de calcio como 
de fosforo. Los huesos contienen apro- 
ximadamente el 98 % del calcio y el 
80 % del fosforo de todo el cuerpo. Solo 
los dientes son mas duraderos que los 
huesos, como se pone de manifiesto por 
la existencia de huesos fosiles de millo¬ 
nes de anos de antigiiedad; no obstante, 
en vida estan en estado de constante 
renovation. Las celulas «constructoras» 
del hueso, los osteoblastos, sintetizan 
las fibras organicas de la matriz del hueso, 
que posteriormente se mineralizan 
mediante el deposito de una forma de 
fosfato calcico conocido como hidroxia- 
patito. Las celulas de reabsorcibn del 
hueso, los osteoclastos, son celulas 
gigantes que disuelven la matriz osea, 
liberando calcio y fdsforo hacia la san¬ 
gre. Estas actividades opuestas permiten 
que el hueso este remodelandose cons- 
tantemente, en especial durante el creci- 



Figura 37-10 

Un enorme bocio producido por la 
deficiencia de yodo. Aumentando 
enormemente su tamano, la glandula 
tiroides puede entonces extraer suficiente 
yodo de la sangre para sintetizar la cantidad 
de tiroxina requertda por el cuerpo. 


miento de los animales, para que se pue- 
dan conseguir mejoras estructurales que 
contrarresten los nuevos esfuerzos meca- 
nicos del cuerpo. Ademas, los huesos 
constituyen una reserva grande y accesi- 
ble de minerales, que pueden emplear- 
se cuando el cuerpo los necesite para sus 
requerimientos celulares generales. 

El nivel de calcio en sangre se man- 
tiene gracias a la action de tres hormo¬ 
nas que coordinan la absorcion, el alma- 
cenamiento y la excrecion de iones de 
calcio. Si el nivel de calcio en la sangre 
desciende ligeramente, las glandulas para¬ 
tiroideas aumentan la produccion de hor¬ 
mona paratiroidea (PTH), que estimu- 
la a los osteoclastos para que disuelvan 
el hueso adyacente a dichas celulas, libe- 
rflndose asi el calcio y los fosfatos en la 
sangre, y normalizandose el nivel de cal¬ 
cio en la sangre. La hormona paratiroi¬ 
dea tambien hace que disminuya el ritmo 
de excrecion de calcio en el rin6n y que 
aumente la produccion de la hormona 
1,25-dihidroxivitamina I) (ver texto si- 
guiente) El nivel de hormona paratiroi¬ 
dea en sangre es inversamente propor- 
cional al del calcio, como se muestra en 
la Figura 37-11. 
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Figura 37-11 

Forma en que las tasas de hormona 
paratiroidea (PTH) y de calcitonina 
responden a los cambios del nivel de calcio 
en sangre en los mamiferos. 

La segunda hormona relacionada con 
el metabolismo del calcio en todos los 
tetrapodos es un derivado de la vitami- 
na D. Esta vitamina D, conio el resto de 
ellas, es una necesidad dietetica, pero a 
diferencia de las demas vitaminas, la vita¬ 
mina D tambien puede sintetizarse en la 
piel a partir de un precursor, mediante 
irradiacion con luz ultra viol eta del Sol. La 
vitamina D se convierte entonces en una 
forma hormonal, la 1,25-dihidroxivita- 
mina D, oxidandose en dos pasos. Esta 
hormona esteroide es imprescindible para 
la absorcion activa del calcio en el tubo 
digestivo (Figura 37-12). Tambien facili- 
ta la smtesis de una protein a que trans¬ 
porta el calcio en la sangre. La produc¬ 
tion de la 1,25-dihidroxivitamina D se 
estimula por una baja concentration de 
fosfatos en el plasma y por el incremen- 
to de la secrecion de PTH. 

En el hombre, la deficiencia de vita¬ 
mina D produce el raquitismo, una enfer- 
medad que se caracteriza por un bajo 
nivel de calcio en sangre y por la pose- 
sion de unos huesos debiles y pobre- 
mente calcificados, que tienden a encor- 
varse bajo la presion del cuerpo y la 
accion de la gravedad. El raquitismo ha 
sido calificado como la enfermedad de 
los inviernos nortehos, donde la insola¬ 
tion es minima. Fue una vez cornun en 
las ciudades de Inglaterra y Europa, 
oscurecidas por la contamination atmos- 
ferica. 

La tercera hormona calcio-regulado- 
ra, la calcitonina. es secretada por unas 
celulas especiales del tiroides (celulas C) 
de los mamiferos y por la glandula ulti- 
mobranquial en los demas vertebrados. 
La calcitonina se libera como respuesta a 


niveles elevados de calcio en sangre. 
Suspende, de forma rapida, la liberacibn 
de calcio desde los huesos, clisminuye 
la absorcion intestinal de calcio, e incre- 
menta su excrecion por el rifton. Asi, 
protege al cuerpo contra un peligroso 
incremento del nivel de calcio en san¬ 
gre, de forma opuesta a como la hor¬ 
mona paratiroidea lo protege frente a 
los peligrosos descensos del nivel de 
calcio en sangre (Figura 37-12). La cal¬ 
citonina se ha encontrado en todos los 
grupos de vertebrados pero, excepto en 


los mamiferos, su papel funcional aun 
es incierto. 

Hormonas de la corteza 
adrenal 

La glandula adrenal de los mamiferos es 
una glandula doble constituida por dos 
tipos de tejidos de naturaleza glandular, 
no relacionados entre si: una region 
externa de celulas adrenocorticales, la 
corteza, v una region interna de celulas 
especializadas, la medula (Figura 37-13). 
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Figura 37-12 

Regulacidn del nivel de calcio en sangre 
en las aves y mamiferos. 
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Figura 37-13 

Glcindulas adrenales del hombre, que muestran su estructura general y su posicidn sobre el 
polo superior de los rinones. Las hormonas esteroides se producen en la corteza de la 
glcindula y las hormonas simp^ticas, epinefrina y norepinefrina, se producen en la medula. 
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En los vertebrados no mamiferos, las 
celulas homologas a las adrenocorticales 
y medulares se disponen de forma bas- 
tante diferente; pueden estar entremez- 
eladas, o estar bien diferenciadas, pero 
no se disponen como una mednla y una 
corteza. como sucede en los mamiferos. 

Se han aislado al menos 30 com- 
pnesros diferences formados en el lejido 
adrenocortical, todos el los muy relacio- 
nados con los compuestos lipidicos cono- 
cidos como esteroides. Solo unos pocos 
de estos compuestos son aut£nticas hor- 
tnonas esteroides; la mayorta de ellos son 
intermediarios en la sintesis de las hor- 
monas esteroides a partir del colesterol 
(Figura 37-14). Las hormonas corticoes- 
teroides se clasifican norma lmente en dos 
grupos, de acuerdo con su funcion: glu- 
cocoiticoides y mineralocoiticoides. 

Los glucocorticoides. como el cor¬ 
tisol (Figura 37-14) y la corticosterona. 
estan relacionados con el metabolismo 
de los alimentos, las inflamaciones y el 
estres. Producen la sintesis de glucosa a 
partir de compuestos diferentes de los 
hidratos de carbono, en particular a par¬ 
tir de los aminoaciclos y las grasas. Este 
proceso es a lo que se denomina gluco- 
neogenesis. El efecto que se produce es 
el a u men to del nivel de glucosa en san¬ 
gre, lo c]tie pro pore ion a a los mu settles 
y al tejido nervioso una fuente de ener- 
gia rapidainente asequible. Los gluco- 
corticoides tambien son importantes ya 
que disminuyen la respuesta inmunitaria 
en dife rentes procesos inflamatorios. 
Dado que diferences enfermedades del 
hombre son enfermedades inllamatorias 
(por ejemplo, las alergias, la hipersensi- 
bilidad y la anritis reumatoicle), estos cor- 
ticosteroides tienen unas importantes apli- 
caciones medicas. 


Las hormonas esteroides adrenales, 
especialmente los glucocorticoides, tienen 
un extraordinario efecto para eliminar los 
stntotnas de la artritis reumatoicle, alergias 
y diferentes enfermedades del tejiclo 
conjuntivo, la piel y la sangre. En un 
estudio realizado en 1948 por P.S. 

Hench y sus colaboradores en la Clinica 
Mayo, se afirmo que la cortisona 
eliminaba clrasticamente el dolor y la 
paralisis de la artritis avanzacla; desde ese 
momento, las hormonas esteroides fueron 
aclamadas por los medicos como 
«inedicamentos milagrosos». No obstante, 
el optimismo pronto fue clisminuyendo, 
cuando se pusieron de manifiesto los 
fuertes efectos secundarios que siempre 
acompaiian a la admin istracion 
prolongada de los esteroides 
antiinflamatorios. l.a tempia con esteroides 
adormece La corteza adrenal, 
inactivandola, y puede llegar a detcriorar 
permanentemente la capacidad del 
cuerpo para proclucir sus propios 
esteroides. Actua lmente la teiapia a base 
de esteroides se aplica con precaution, 
desde que se ha comprendido que la 
respuesta inflamatoria es uno de los 
mecanismos de defensa necesarios. 


La sintesis y secretion tie los gluco- 
corticoitles esta controlatla princi pa lmente 
por la ACEH tie la hipofisis anterior (Eigu- 
ra 37-6). La ACTH tambien esta bajo el 
control de una hormona liberation! tie 
corticotropina (CRH) que se produce en 
el hipotalamo (Tabla 37-1) Como en el 
control hipofisario del tiroides. hay un 
mecanismo de retroalimenlacion negati- 
va entre la CRH, la ACTH y la corteza 
adrenal: el incremenlo de la liberation 
de glucocorticoides su prime la liberation 
de CRH y ACTH; como consecuencia del 


tlescenso de los niveles de CRH y ACTH 
en sangre, y por un mecanismo de retro- 
alimentacion negativa, la corteza adrenal 
inhibe una mayor liberation de gluco¬ 
corticoides. For el contrario, la disminu- 
cion del nivel de glucocorticoides en san¬ 
gre produce una sucesion opuesta: 
aumenta la liberacion de ACTH, lo que a 
su vez estimula la secretion de gluco¬ 
corticoides. Se sabe que tambien se pro¬ 
duce CRH ante estlmulos debidos a la 
tension nerviosa. 

Los mineralocorticoides, el otro 
grupo de corticosleroides, son aquellos 
que regulan el equilibrio salino. La aldos- 
terona (Figura 37-14) es, con mucho, el 
esteroide mas imporlante de este grupo. 
Favorece la reabsorcion de sodio y cloro 
y la excretion de potasio, en los tubulos 
renales. Como en la dieta tie la mayoria 
de los animales normalmente hay esca- 
sez tie sodio v exceso de potasio, los 
mineralocorticoides tienen un pa pel pri¬ 
mordial en el mantenimiento del equili¬ 
brio de los electrolilos en sangre. Esta 
regulation del equilibrio salino por parte 
tie la aldosterona esta controlatla, funda- 
mentalmente, por el complejo renina- 
angiotensina, clescrito en la p. 665. 

Los mineralocorticoides se oponen al 
efecto antiinflamalorio tie los glucocorti- 
coitles. En otras palabras, favoreeen la 
defensa inflamatoria del cuerpo ante 
tliversos estimulos nocivos. Aunque estas 
acciones opuestas de los conicosteroitles 
parecen contra prod ucentes, rea lmente no 
lo son. Son necesarias para mantener pre- 
paradas las tlefensas corporales contra 
cualquier amenaza o enfermetlad, si bien 
estos mecanismos clefensivos pueden 
llegar a ser tan poderosos que pueden 
volverse contra los propios tejitlos tlel 
cuerpo. 



Figura 37-14 

Hormonas de la corteza de la glandula adrenal. El cortisol (un glucocorticoide) y la aldosterona (un mineralocorticoide) son dos de las 
muchas hormonas esteroides que se sintetizan a partir del colesterol en la corteza de las glandulas adrenales. 
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El tejido adrenocortical tambien pro¬ 
duce androgenos (G. andros , hombre 
+ genesis , origen), que, como su nombre 
indica, tienen un efecto similar a la tes- 
tosterona, la hormona sexual masculina. 
Los androgenos de la glandula adrenal 
favorecen algunos de los cambios que se 
producen durante la pubertad en los 
varones jovenes. El desarrollo reciente de 
los denominados esteroides anaboli¬ 
zantes, hormonas sinteticas similares a 
la testoterona, ha conducido a la utiliza¬ 
tion abusiva de los esteroides por paite 
de muchos atletas. Estas sustancias sin¬ 
teticas (y tambien la testosterona) pro¬ 
ducen la hipertrofia de los musculos 
esqueleticos y pueden hacer que se mejo- 
ren las marcas deportivas debidas al 
esfuerzo de esos musculos. Desgracia- 
damente tienen unos importantes efectos 
secundarios, entre los que se pueden des- 
tacar atrofia testicular, periodos de irrica- 
bilidad, funcionamiento hepatico anor- 
mal y enfermedades cardiovasculares. 


El uso de esteroides anabolizantes 
(«constructores de tejidos») por parte de 
algunos atletas, se convirtid en noticia 
de primera plana cuando ben Johnson 
fue descalificado, tras haber ganado la 
medalla de oro en la carrera de 100 m 
lisos en losjuegos Olimpicos de 1988. 

A pesar de la condena generalizada por 
parte del Comite Olmipico 
International, los medicos y tod as las 
autoridades deportivas. existe un 
programa clandestino de 
experimentation con esteroides 
anabolizantes en el que estan 
implicados muchos deportistas, tan to 
aficionados como profesionales, de 
numerosos paises. Solo en los Estados 
Unidos, mas de 3 millones de atletas 
utilizan regularmente los esteroides 
anabolizantes. La mayor parte de estas 
sustancias se adquieren ilegalmente en 
el «mercado negro y anualmente se 
gastan alrededor de 400 millones de 
dolares en ello. El uso frecuente de 
esteroides anabolizantes por parte de los 
atletas olimpicos fue puesto de 
manifiesto por Robert Voy, que actuo 
como Jefe de los Servicios Medicos del 
Comit£ Olimpico de los Estados llnidos 
desde 1985 hasta 1989, quien sufrib una 
gran frustracibn al comprobar que se 
estaba destruyendo el «Espmtu 
OHmpico». (Voy, R., 1991, Drugs, sport, 
and politics, Leisure Press). 


Hormonas de la medula adrenal 

Las celulas de la medula de la glandula 
adrenal producen dos hormonas estruc- 
turalmente similares: la eplnefrina (adre- 
nalina) y la aorepinefrina (noradrena- 
lina). El tejido de la medula adrenal 
deriva embriologicamente del mismo teji¬ 
do que da lugar a las neuronas postgan- 
glionares del sistema simpatico del siste- 
ma nervioso autonomo (p. 732). La 
norepinefrina tambien actua como neu- 
rotransmisor en las terminaciones de las 
fibras nerviosas simpaticas. De esta forma, 
funcional y embriologicamente, la medu¬ 
la adrenal puede considerarse como una 
terminacion nerviosa simpatica de enor- 
me tamaho. 
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No es de extranar que las hormonas 
de la medula adrenal v el sistema ner- 
vioso simpatico produzcan, en general, 
los mismos efectos en el cuerpo. Estos 
efectos, basicamente, estan relacionados 
con las respuestas ante las emergences, 
como por ejemplo ante un susto o ante 
un estado emocional fuerte, la huida 
ante un peligro, en las luchas, cuando 
se produce dolor, falta de oxigeno o 
ante una perdida sanguinea. Walter B. 
Cannon, famoso por sus estudios sobre 
la homeostasis (p. 655), denomina a 
estas respuestas como de «lucha o huye» 
ya que son muy apropiadas para la 
supervivencia. Es bien sabido que 
aumentan el ritmo cardiaco, «aprietan» 
el estomago, secan la boca, hacen tem- 
blar los musculos, producen una sensa- 
cion general de ansiedad e incrementan 
el nivel de consciencia cuando se pro¬ 
duce un susto repentino o una emocion 
fuerte. Estas reacciones son atribuibles 
al aumento de la actividad del sistema 
nervioso simpatico y a la liberacion n3pi- 


da hacia la sangre de epinefrina desde 
la medula adrenal. 

La epinefrina y la norepinefrina tie¬ 
nen otros muchos efectos de los cuales 
no somos conscientes, incluyendo la 
constriccion de las arteriolas (lo que 
unido al aumento del ritmo cardiaco hace 
que se incrememe la presion sanguinea), 
movilizacion del glucogeno y de las gra- 
sas almacenadas en el higado para libe- 
rar glucosa y acidos grasos con el objeto 
de obtener energia, incremento del con- 
sumo de oxigeno y la produccion de 
calor, aceleracion de la coagulacion san¬ 
guinea, e inhibicion del tubo digestivo. 
Todos estos cambios preparan al cuerpo, 
en un sentido o en otro, para los estados 
de emergencia. 

Produccidn de insulina por 
las celulas de los islotes 
del pdncreas 

El pancreas es un organo tanto endocri- 
no como exocrino (Figura 37-15). La 
parte exocrina produce el jugo pancrea- 
tico, una mezcla de enzimas digestivas 
que se vierte a traves de conductos en el 
tubo digestivo. Dispersos entre la exten- 
sa parte exocrina del pancreas hay gran 
cantidad de pequehos islotes de tejido. 
denominados islotes de Langerhans 
(Figura 37-15), que constituyen la por- 
cion endocrina de esta glandula, y que 
suponen solo entre un 1 y un 2 % del 
peso total del pancreas. Estos islotes care- 
cen de conductos y secretan sus hormo¬ 
nas directamente en los vasos sanguineos 
que se extienden por todo el pancreas. 

Hay dos hormonas de naturaleza poli- 
peptidica que se producen por distintos 
tipos de celulas en estos islotes: la insu- 
lina, producida por las celulas beta, y 
el glucagon, producido por las celulas 
alfa. La insulina y el glucagon tienen 
acciones antagonicas de gran importan- 
cia en el metabolismo de los hidratos de 
carbono y de las grasas. La insulina es 
fundamental para que las celulas, princi- 
palmente las de los musculos esqueleti¬ 
cos, puedan usar la glucosa de la sangre. 
La insulina favorece la entrada de la glu¬ 
cosa en las celulas, actuando sobre una 
moleeula transportadora de glucosa que 
hay en la membrana celular. Sin insulina, 
las celulas no pueden utilizar la glucosa. 
El nivel de glucosa en sangre puede subir 
hasta valores anormalmente elevados 








Capftulo 37. Coordinacidn qufmica: El sistema endocrino 76l 


Conducto pancre^tico 



Figura 37-15 

El pancreas esta formado por tejidos 
glandulares de dos tipos: las celulas 
exocrinas de los acinos, que secretan 
jugos digestivos en el intestino a traves del 
conducto pancreatico; y las celulas 
endocrinas de los islotes de Langerhans, 
que secretan insulina y glucagon 
directamente en el torrente circulatorio. 

(hiperglucemia), que sobrepasen el nivel 
maxi mo de transports del rinon (p. 664), 
v el azucar (glucosa) aparecerS en la 
orina. La falta de insulina tambien inhibe 
la incorpora don de aminoacidos por los 
mftsculos esqueleticos, y las grasas, y los 
mismos musculos, se degradan para pro- 
porcionar energia. Las celulas literalmente 
«mueren de hambre», mientras que en la 
orina abundan las sustancias que ei cuer- 
po necesita. La enfermedad. denomina- 
da diabetes mcllitus, afecta aproximada- 
mente al 5 % de la poblacifin humana, 
con diferentes grados de gravedad. Si no 
se trata adecuadamente, puede danar los 
rinones, los ojos y los vasos sanguineos, 
y reduce enormemente la esperanza de 
vida. 

En 1921, dos canadienses. Frederick 
Banting y Charles Best, aislaron por pri- 
mera vez la insulina, lo que constituyb 
uno de los mas importantes aconteci- 
mientos de la historia de la Medicina. 
Muchos anos antes, dos cientfficos ale- 


La insulina fue, en 1982, la primera 
hormona que se consiguio obtener 
mediante ingenieria genetica (con 
tecnicas de recombinacion del DNA, 
p. 147) para su consumo humano. La 
nueva insulina recombinante es 
estructuralmente identica a la humana y 
ademas no produce las reacciones 
inmunologicas que a menudo 
representaban un serio problema para 
los diabeticos que tenian que inyectarse 
la insulina purificada obtenida a partir 
del pancreas de los cerdos o de las 
vacas. 


manes, J. Von Mering y O. Minkowski, 
descubrieron que la extirpacibn quiriir- 
gica del pancreas en los perros provoca- 
ba invariablemente graves sintomas de 
diabetes, que al cabo de unas pocas 
semanas terminaban produciendo la 
muerte del animal. Se hicieron varias ten- 
tativas para aislar el factor preventive) de 
la diabetes, pero todas fueron inutiles 
porque la enbrgica accion digestiva de 
las protein as, ejercida por las enzimas de 
la paite exocrina del pancreas, destruia 
la hormona durante los procesos de 
extraccion. Siguiendo un presentimiento, 
Banting, en colaboracion con Best y su 
profesor de fisiologia J. J. R. Maclcod, 
ligaron los conductors pancreSticos de 
varios perros, Esto hizo que la portion 
exocrina del pancreas, cuyas enzimas ata- 
can a la hormona, degenera se, pero los 
tejidos de los islotes permanecieron intac- 
tos, ya que tienen su propio suniinistro 
de sangre independiente. Banting y Best 
extrajeron entonces con exito la insulina 
a partir de esta glandula. Invectanclola en 
otro perro, la insulina rebajaba de forma 
inmediata el nivel de glucosa en sangre 
(Figura 37-16). Estos experimentos pre- 
pa raron el camino para la extraccion 
comercial de insulina en los mataderos, 
lo que signified que millones de perso¬ 
nas con diabetes, anteriormente conde- 
nadas a padecer la enfermedad y a la 
muerte, podian llevar en adelante una 
vicla completamente normal. 

El glucagon, la segunda hormona del 
pancreas, tiene varios efectos sobre el 
metabolismo de los hidratos de carbono 
y de las grasas. opuestos a los de la insu¬ 
lina. Por ejemplo, el glucagon incremen- 
ta el nivel de glucosa en sangre (por con¬ 
version del glucogeno del higado en 



Figura 37-16 

Charles H. Best y Sir Frederick Banting en 
1921, con el primer perro que lograron 
mantener vivo gracias a la administracion 
de insulina. 

Tornado de J. F. Fulton & L. G, Wilson, Selected 
Readings in the History of Physiology, 1966. Por 
cortes fa de Charles C. Thomas, Publisher, 
Springfield, Illinois. 

glucosa). mientras que la insulina lo reba- 
ja. El glucagon y la insulina no tienen los 
mismos efectos en todos los vertebrados, 
v algunos no producen glucagon. El glu¬ 
cagon es un ejemplo de hormona que 
aetua por medio del sistema segundo 
mensajero del AMP ciclico. 

Hormonas de la digestion 

Los procesos digestivos estan coordina- 
dos por un grupo de hormonas que se 
producen en el organo endocrino mas 
difuso del cuerpo, el tracto gastrointesti¬ 
nal. Estas hormonas son ejemplos de las 
muchas sustancias producidas por los ver¬ 
tebrados, que tienen una funcion hor¬ 
monal y que no necesariamente se origi- 
nan en glandulas endocrinas concretas y 
bien localizadas. Debido a este origen 
difuso de las hormonas gastrointestinales 
(GI). su aislamiento y estudio ha sido 
muy dificultoso, y solo recientemente se 
estan estudiando en profundidad. 

Entre las principales hormonas Gl se 
encuentran la gastrina, la colecistoquini- 
na (CCK) y la secretina (Figura 37-17). La 
gastrina es una pequena hormona poli- 
peptidica. que se produce en las celulas 
endocrinas de la porcion piloiica del esto- 
mago. Se secreta gastrina cuando los ali- 
mentos ricos en proteinas entran en el 
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[Gastrina] 

‘ S’rr'C'^p " 

\ 

CCK 

Figura 37*17 

Hormonas de la digestion. Las flechas muestran el origen y la diana final de las hormonas 
gastrointestinales. CCK = colecistoquinina. 


eslomago. Sus principales acciones son: 
cstinuilar la secrecion de acido clorhidri- 
co c* incrementar la movilidad gastrica. Li 
gastrina cs una hormona que. insolita- 
mente, ejerce su accion en cl mismo 
oigano cn que sc* produce. La CCK tam 
bien cs una hormona polipeptidica. y 
ticnc una estructura sorprcndcntcmentc 


similar a la gastrina. lo que sugicre que 
han surgido por duplication de genes 
ancestrales. La CCK ticnc al me nos ires 
funcioncs diferentes: estimula la con- 
traccion de la vesicula biliar y\ por lanto, 
incrcmcnla cl flu jo dc sales biliarcs hacia 
el interior del intestino; estimula la pro- 
duccion del jugo pancreatico. muy rico 


en enzimas; y actua sobre cl encefalo 
contribuyendo a que se sienta bienestar 
despues de haber comido. La principal 
action de la sccretina. que es la pri- 
mcra hormona que se descubrio (ver el 
prologo dc csic capilulo, p. 746), es esti- 
mular la secretion de una secrecion pan- 
creatica alcalina que neutraliza ios aci- 
dos estomacales en su entrada al 
intestino. Tambien ayuda a la digestion 
de las grasas inhibiendo la movilidad 
gastrica e inc re men tan do la production 
de bilis. 

Kecienremente se han aislado otras 
hormonas Gl y se ha determinado su 
estructura. Todas el las son peptides. 
Ahora se sabe que varios peptidos hor- 
monales estan presentes tanto en el trac- 
to G1 como en el sistema nervioso cen¬ 
tral. l.'na de ellas, la CCK, ha sitlo 
cncontrada en grandes concentraciones 
en la corteza cerebral de Ios mamiferos. 
Ya que produce una cicrta satisfaction 
despues de haber comido (ver mas arri- 
ba), parece cjue tiene algun papei en la 
regulacion del apetito. Otros peptidos G1 
acluan aparentemente como neurotrans- 
misores en el encefalo. Esta inesperada 
vcrsalilidad ha permirido ampliar el con 
cepto de las hormonas como moleculas 
capaces de actuar de diferentes maneras. 


Resumen 


ljs hormonas son mensajeros quimicos sin- 
rcti/ados por cclulas endocrinas cspecialc.s y 
transportados por cl torrente sangutneo hasla 
las cclulas diana. donde intluycn cn la fun- 
cion dc la cclula por alteration dc proccsos 
bitxjuimicos concrctos. La cspccificidad dc la 
rcspucsta esta a.scgur.ida por la presenda tie 
unas protcinas rcccptoras. sobre o tlcntro dc 
las tclulas diana. a las que se unen solo deter- 
ininatlas hormonas. Los cfcctos dc las hor¬ 
monas se multiplican enormcmcntc en las 
cclulas tliana por medio de lino tie Ios dos 
mccanismos basicos tie actuation existentes. 
Muchas hormonas. entre las quo se encucn- 
tran la epinefrina. el glucagon, la vasopresina 
y algunas tie las hormonas del lohulo anterior 
tie la hipofisis, provocan la production de un 
«scgundo mensajero*. el AMP ciclico, que 
retransmite el mensaje de la hormona desde 
e! receptor tie superl'icie hast a la maquinaria 
hioquimica de la celula diana, Las hormonas 
esteroides y las del tiroides acluan por medio 
tic receptores nutlcares. Sc forma un com- 
plcjo hormona-receptor que induce la sintc- 


sis tie protein as a traces tie un ajuste en la 
transcript ion tie Ios genes. 

I.a mayoria de las hormonas tie los inver- 
tehratlos se protluten en cclulas ncurose- 
cretoras. En los invertebrados, cl sistema endo- 
crino mejor conocido cs cl que control a la 
muda v la metamorfosis en los insect os l n 
insecto en tlesarrollo Crete mediante una scric 
tie mudas hajo el control tie dos hormonas: 
una. la hormona de la muda. favorece la muda 
hasta el adulto. y la otra, la hormona juvenil, 
favorece la persistencia tie las caracteristicas 
juveniles Li hormona tie la muda esta hajo el 
control tie una neurosecretion hormonal del 
cerebro que se denomina eedisiotropina. 

El sistema endocrino de los verlebrados 
esta coordinaclo por la hipofisis, cuyo lohulo 
anterior produce al monos siete hormonas. 
Cuatro tie ellas son hormonas tropicas que 
regulan a otras glandulas endocrinas subor- 
dinadas: la lirotropina (TSM) que control:i la 
secrecion de las hormonas del tiroides; la 
adrenocorticotropina (ACI’H), que estimula la 
liberation de honnonas esteroides por parte 


de la corteza de la glantlula adrenal; v las hor¬ 
monas Ibliculo-estimulantc (ESI U y luteini* 
/ante (LH). cjue actuan sobre los ovarios y los 
testiculos. Las otras ires, son honnonas dc 
action directa y son: (1) la prolactina, que 
tiene diversos paptics, incluida la estimula* 
cion tie la protluccibn de la leche; (2) la hor¬ 
mona del crecimiento. que controla el desa- 
rrollo del cucrpo; y (3) la hormona estimulante 
tie los melanofbros (MSH). que controla la dis¬ 
persion tie los melanoforos en Icjs vertebnt- 
tios ectotennos Li liberation tie todas la.s hor¬ 
monas tlel lohulo anterior tie la hipofisis esta 
regulada. parcialmente. por unos producto 
tie neurosecrecion tlel hipotalamo de no- 
mi naclos hormonas liberatloras (<> tambien. 
hormonas inhibitions tie la liberation). El hi¬ 
potalamo tambien produce otras dos neuro- 
secreciones cjue acluan como hormonas, que 
son almacenadas y liberadas por el lohulo 
posterior dc la hipbfisis. En los mamiferos, 
estas dos hormonas son: la oxitocina. que esti- 
tiuila la protluccibn de leche, v la vasopresi- 
na (hormona antidiurctica). que actua sobre 
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el rinon reduciendo la production de orina. 
En los anfibios, reptiles y aves, en lugar de la 
vasopresina, la hormona que controla el equi- 
librio hidrico es la vasotocina. 

La epifisis, que deriva del complejo pineal 
del diencefalo, produce la hormona melato- 
nina. En muchos vertebrados, la melatonina, 
cuya produccion esta muy relacionada con los 
cicios de luz y oscuridad, interviene en la 
regulacion de los ritmos circadianos. En los 
mamiferos cuya actividad reproductora 
aumenta al hacerlo la duration de los dias, y 
posiblemente tambien en oiros vertebrados, 
la melatonina regula los cicios reproductivos 
estacionales. 

Con la reciente aplicacidn de tecnicas 
radioinmunoquimicas ultrasensibles, se han 
descubierto muchos neuropeptidos en el 
encefalo, algunos de los cuales funcionan en 
el como neurotnmsmisores, pero que en otras 
partes del cuerpo actuan como hormonas. La 
definicidn clasica de hormona, ha tenido que 
ser modificada para poder incluir a otras men- 


sajeros quimicos. como las prostaglantlinas y 
las citoquinas, que se originan en tejidos que 
no puedcn definirse claramente como glan- 
dulas endocrinas. 

Varias hormonas tienen importantes pape- 
les en la regulaci6n de las actividades meta- 
lx')licas celulares. Las dos hormonas tiroideas. 
tiroxina y triyodotironina, favorecen el creci- 
miento normal, el desarrollo del sistema ner- 
vioso y controlan el ritmo del metabolismo 
celular. El metabolismo del calcio esta regu- 
lado principalmente por tres hormonas: la 
hormona paratiroidea, produdcla por las glan- 
dulas paratiroides, una hormona derivada de 
la vitamina D, la 1,25-dihidroxivitamina D, y 
la calcitonina, que se produce en el tiroides. 
La hormona paratiroidea y la 1.25-clihidroxi- 
vitamina D hacen que aumente el nivel de cal¬ 
cio en el plasma, y la calcitonina hace que 
dicho nivel disminuya. 

Uis principales hormonas esteroides de la 
corteza de la glandula adrenal son los gluco- 
corticoides, que estimulan la produccion de 


glucosa a partir de diferentes sustancias, y los 
mineralocorticoides, que regulan el equilibrio 
de los electrolitos en la sangre. La medula de 
la glandula adrenal es donde se sintelizan la 
epinefrina (adrenalina) y la norepinefrina 
(noradrenalina), que tienen muchos efecros. 
entre ellos ayudar al sistema nervioso simpa- 
tico en las respuesta de emergencia. 

El metabolismo de los glucidos esta regu- 
lado por la accion de dos hormonas antagoni- 
cas del pancreas. La insulina es necesaria para 
que las celulas puetLm utilizar la glucosa de la 
sangre y pan la asimilacion de aminoacidos jx>r 
parte de los musculos. El glucagon tiene una 
accion totalmente opuesta a la de la insulina. 

Varias hormonas gastrointestinales coor- 
dinan las funciones digestivas. Entre ellas se 
encuentran: la gastrina, que estimula la secre¬ 
tion de acido por el estomago; la CCK, que 
estimula la secrecion de bills y de los jugos 
pancreiiticos; y la secretina, que estimula la 
secrecion de bicarbonate) por el pancreas e 
inhibe los movimientos gastricos. 


Cuestionario 


1. Describa el famoso experimento de 
Bayliss y Starling que marca el 
nadmiento de la endocrinologia. ;Cual 
fue su hipotesis de trabajo? 

2. Defina los siguientes terminos: hormona, 
glandula endocrina. glandula exocrina, 
molecula receptora de una hormona. 

3. Las moleculas receptoras de hormonas 
son la clave para comprender la 
especificidad de accion de una 
hormona sobre la celula diana 
adecuada. Describa y cite las principales 
diferencias entre los receptores 

localizados en la superficie celular y los 
situ ados en el nucleo de las celulas 
diana. Nombre dos hormonas cuya 
accion se produzca gracias a cada uno 
de estos tipos de receptores. 

4. /;Por que son importantes los 
mecanismos de retroalimentacion en el 
control de la produccion de hormonas? 
Cite algtin ejemplo de hormona que 
tenga un mecanismo de 

retroa 1 i mentacion asociado. 

5. Explique c6mo interactuan las tres 
hormonas relacionadas con el 
crecimiento de los insectos (hormona 
de la muda, hormona juvenil y hormona 
cerebral) durante la mucla y la 
metamorfosis. 


6. Cite las siete hormonas que se 
producen en el lobulo anterior de la 
hipofisis. ^Por que se dice que cuatro de 
estas hormonas son «hormonas 
tropicas»? Explique la manera en que las 
celulas neurosecretoras del hipoullamo 
controlan la secrecion de las hormonas 
del lobulo anterior de la hipofisis. 

7. Describa la naturaleza quimica y la 
funcion de las dos hormonas del lobulo 
posterior de la hipdfisis, la oxitocina y 
la vasopresina. <;En qu6 se difereneia la 
forma de secrecion de estas hormonas 
de neurosecrecion, con respecto a las 
neurosecreciones del tipo de las 
hormonas liberadoras que controlan la 
produccion de otras hormonas en el 
lobulo anterior de la hipofisis? 

8. r ;Cual es el origen de la epffisis de las 
aves y mamiferos? Explique el papel de 
la hormona de la epifisis, la melatonina, 
en reiacion con los ritmos reproductivos 
estacionales de algunos mamiferos. 

<;Que funcion tiene la melatonina en la 
especie humana? 

9. iQue son las endorfinas y las encefalinas? 
/;Qu£ son las prostaglandinas? 

10. <Qu6 funciones tienen las hormonas 
recientemente descritas que se 
denominan citoquinas? 


II ^Cuales son las dos funciones 
principales de las hormonas tiroi¬ 
deas? 

12. Interprete la gr&fica de la Eigura 37-11 
en la que sc representa como la PTH y 
la calcitonina actuan de forma 
complementary en el control del nivel 
de calcio en sangre. 

13. Describa las principales funciones de 
los dos grandes grupos de 
corticoesteroides, los glucocorticoiclcs y 
mineralocorticoides. ,;Por que estos 
nombres Uevan implicitas sus 
respectivas funciones? 

14. ;DAnde se producen las hormonas 
epinefrina y norepinefrina, v que 
relation tienen con el sistema nervioso 
simpatico y con los mecanismos de 
respuesta ante una emergencia? 

15. Explique el papel de las hormonas 
producidas en los islotes de Langerhans 
en reiacion con el nivel de glucosa en 
sangre. <Que consecuencias tiene la 
deficiency de insulina en la 
enfermedad conocida como diabetes 
mellitus? 

16. Nombre tres hormonas 
gastrointestinales y explique la manera 
en que actuan en la coordination de las 
funciones digestivas. 
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La alargada sombra de un hombre 

Desde que los hombres pisan la Tierra, sus vidas se han visto 
afectaclas, y por supuesto en estrecha relacion, con las de otros 
animates. Fstos han sido cazados, pescados y domesticados, 

Ids hemos comido y hemos sido devorados por el los, se han 
convcrtido en animates de compania, han sido venerados, 
ixiiados y temidos, se han inmortalizado en el arte, la musica y 
iapoesia, han sido combatidos y amados. La mayor o menor 
supervivencia de los pueblos primitivos dependia en gran 
parte de lo que sabian de la vida de los animates. Para 
cazarlos, tenian que conoeer las costumbres y la conducta de 
sus presas. Cuando las sociedades cazadoras primitivas se 
hicieron agricolas, mantuvieron sus conocimientos sobre las 
interrelaciones con otros animates y las necesidades de 
conocer sus costumbres aumentaron. 

Esto aun es evidente hoy dia. Los parques zoologicos 
iiraen mas visitantes que nunca; los programas de television 
sobre los animates son cad a vez mas po pul a res; los safaris 
fotograficos en Africa son un prospero negocio y hay mi Hones 
de animates domesticos compartiendo con nosotros las 
dudades (en Nueva York viven mas de medio mi 11 on de 
perros). Aunque la humanidad siempre se ha interesado por el 
inmportamiento de los animates, la ciencia dedicada a su 
csiudio es una recien llegada a la Biologia. Charles Darwin, 


Comportamiento 

animal 


con su extraordinaria intuicion, abrio el camino para 
comprender el comportamiento de los animates y mostrar 
como la seleccion natural puede favorecer determinatlos 
patrones de comportamiento para aumentar la supervivencia. 
La pionera obra de Darwin, Vie Expression of the Emotions of 
Man and Animals, publicada en 1872, sento unas bases para 
el estudio del comportamiento que hoy dia aun son utilizadas. 
Pero el mundo cientifico no estaba preparado en 1872 para 
aceptar las intuiciones de Darwin sobre los patrones del 
comportamiento, y aun menos sobre el hecho de que las 
estructuras corporates podian ser seleccionadas por ellos y 
tener su propia historia evolutiva. Tuvieron que pasar 60 arios 
antes de que estos conceptos empezasen a ser aceptados por 
los cientificos dedicados al estudio del componamiento de los 
animates. 

Fue Ralph Waldo Emerson quien dijo que una disciplina es 
la alargada sombra de un hombre. La sombra de Charles Darwin 
es verdaderamente alargada; a partir de el han nacido campos 
enteros del conocimiento de la Humanidad, como la evolucion, 
la ecologia y finalmente, despues de una larga gestacion, la 
etologia. El altero, sobre todo, nuestra manera de pensar sobre 
nosotros mismos, acerca de la Tierra en C[ue habitamos, y sobre 
los animates con los que la compartimos. ■ 
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En 1973 se concedio e! Premio Nobel de 
Fisiologia y Medicina a tres zoologos pio- 
neros: Karl von Frisch. Konrad Lorenz y 
Niko Tinbergen (Figura 38-1). La men- 
cion afirma que los tres fueron los prin- 
cipales arquitectos de una nueva ciencia: 
la etologia. el estudio cientifico del com- 



C 

Figura 38-1 

Los pioneros de la ciencia de la etologfa. 

A, Konrad Lorenz (1903-1989). B, Karl von 
Frisch (1886-1982). C, Niko Tinbergen 
(1907-1988). 


poriamiento de los animates, en particu¬ 
lar bajo condiciones naturales. Esta file 
la primera vez que un investigador ctedi- 
cado a las ciencias de la conducta reci- 
bio un galardon, lo que signified el esta- 
blecimiento de la disciplina dedicada al 
estudio del comportamiento de los ani¬ 
mates, que en realidad tiene sus niices en 
los trabajos de Charles Darwin. 

La ciencia que estudia 

EL COMPORTAMIENTO 
DE LOS ANIMALES 

Los biologos dedicados al estudio del 
comportamiento se han hecho dos tipos 
de preguntas: ;como se comportan los ani¬ 
mates^ y fporque lo hacen asi? El «c6mo», 
esta relacionado con la causa proxima, 
o inmediata. Por ejemplo, un biologo 
podria explicar los trinos primaverales de 
un macho de gorrion, en terminos de los 
mecanismos hormonales o nerviosos 
implicados. Estas causas fisiologicas del 
comportamiento, es decir, los mecanis¬ 
mos que el animal emplea para llevar a 
cabo una conducta, son sus factores pro- 
ximos. Por contra, puede querer saber 
para que le sirven sus trinos al gorrion, y 
puede intentar conocer los cambios sufri- 
dos por los antecesores de estos pajaros 
para que canten en primavera. Las pre¬ 
guntas sobre el «porque» tratan cle encon- 
trar la causa ultima, es decir, el origen 
evolutivo y la finalidad de un comporta¬ 
miento. En realidad son dos a proxima- 
ciones diferentes a la comprension del 
comportamiento, va que saber el como 
de los trinos del gorrion no esta relacio- 
nado con la funcion que desempenan sus 
cantos, y viceversa. Los esludiosos del 
comportamiento animal cons id e ran esta 
distinction como muy importante. Los estu- 
dios de las causas proximas y ultimas son 
tan importantes unos como otros, pero 
cada uno puede tener un valor limitado 
para comprender el otro. 

El estudio del comportamiento de los 
animates tiene su origen en diferentes 
acontecimientos historicos y la forma en 
que debe realizarse no esta uni ver¬ 
sa lmente aceptada. Hoy en clia pueden 
reconocerse tres formas diferentes de 
experimentacion para el estudio del com¬ 
portamiento: la psicologia comparada, la 
etologia y la sociobiologia. La psicologia 
comparada tiene su origen en la bus- 
queda de leyes generates de comporta¬ 


miento que puedan aplicarse a muchas 
especies y, a ser posible, tambien al hom- 
bre. Los primeros metodos de investiga- 
cion, que dependian muchisimo de la 
deduccion, fueron mas tarde remplazados 
por otros procedimientos experimentales 
repetibles, que se realizan normalmente 
con representantes de ciertas especies, 
principalmente ratas blancas, palomas, 
perros y, en algunos casos, primates. Estas 
metodos pueden criticarse porque care- 
cen de una jxrspectiva evolutiva y se cen- 
tran demasiaclo en las ratas blancas como 
mcxlelo para otros organismos, por lo que 
muchos investigadores llevan a calx> estu- 
dios comparados mas fieles. algunos cle 
los cuales se realizan en la naturaleza v 
no en el laboratories 

El objeto del segundo procedimien- 
to, la etologia. es describir el comporta¬ 
miento de un animal en su habitat natu¬ 
ral . La mayoria de los etologos tambien 
son zoologos. Su laboratorio no tiene 
puertas, y los primeros etologos obtu- 
vieron ios datos de sus estudios de obser- 
vaciones de campo. Estos tambien reali- 
zaron algunos experimentos, muchas 
veces con las variables que proporcio- 
naba la naturaleza, pero cada dia mas 
etologos manipulan dichas variables para 
sus propositos. usando modelos de ani- 
males, empleando grabaciones de los 
sonidos de los animates, alterando el 
habitat, etc. Los et61ogos modernos tam- 
bien realizan muchos de sus experimen- 
tos en el laboratorio. donde pueden eva- 
luar sus predicciones bajo condiciones 
muy controladas. Xo obstante, por regia 
general los etologos ponen un cuidado 
especial para comparar las observaciones 
realizadas en el laboratorio con las obte- 
nidas para los animates salvajes en 
ambientes naturales no alterados. 

La etologia da una mayor importan- 
cia a los factores ultimos que afectan al 
comportamiento. Una de las grandes con- 
tribuciones de von Frisch, Lorenz y Tin¬ 
bergen fue demostrar que los rasgos del 
comportamiento eran entidades que se 
podian medir. igual que los rasgos ana- 
tomicos o fisiologicos. Esto ha llegadoa 
ser el principio fundamental de la etolo¬ 
gia: los rasgos del comportamiento pue- 
den aislarse y medirse, v tiene su propia 
historia evolutiva. 

La sociobiologia. el estudio etologi- 
co del comportamiento social, tiene su ori¬ 
gen en la obra de E. O. Wilson publicada 
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en 1975: Sociobiology; The New Syntests. 
Wilson describe la conctucta social como 
la comunicacion reciprocal de naturaleza 
cooperativa (mas alia de la actividad mera- 
mente sexual) (jue permite a un grupo de 
organismos de la misma especie organi- 
zarse de manera c[ue toclos saigan bene- 
fidados. En un sistema de i nee race tones 
sociales complejas, los inclividuos tienen 
una gran dcpendencia cle los tlemis en su 
vida diaria. Auncjue el comporcamiento 
social esta presence en muchos gnipos de 
animales, Wilson cons id era cuatro «pina- 
culos» de complejidad del comportamiento 
social: (1) Las colonias de invertebrados 
como las de la fragata portuguesa ( Pby- 
salia. p. 265). que estan formaclas por 
organismos individuales estrechamente 
unidos unos con otros; (2) los insectos 
sociales como las hormigas. abejas y ter- 
mitas, cjue ban desarrolkido unos com- 
plejos sistemas de comunicacion; (3) los 
mamfferos no humanos, como los del fi¬ 
nes, elefantes y algunos primates, cjue 
poseen unos sistemas sociales muy desa- 
rrollados; y (4) las sociedades liumanas. 

La inclusion por parte de Wilson del 
comportamiento humano en la sociobio- 
logia, haciendo referenda a la base gene- 
lica de muchas facetas del comporta- 
miento social en el hombre, ha sido muy 
cri cicada. El com pie jo sistema de interac- 
ciones sociales humanas, incluidas las 
religiosas, economicas, y algunas carac- 
teristicas indesea hies, como el racismo, 
la discrim in acion sexual o la guerra, son 
propiedades que tienen su origen en 
la cult lira del liombre y en su historia 
(p. 6). <iQue sentido tiene Ixiscar una base 
geneiica o una jlistificacion a estas face¬ 
tas?. Muchos contestarian: «ninguno». v 
recurriilan a la sociology, antes que a la 
sociobiologia. para comp render parte cle 
las complejas facetas desarrolladas a par- 
tir de las sociedades humanas. 

Descripcion del 

COMPORTAMIENTO: 
PRINCIPIOS DE LA 
ETOLOGiA CLASICA 

Los etologos, mediante el analisis paso 
a paso cle la conducla de los animales, 
tratan de averiguar los com ponentes rc- 
lativamente in variables del compor- 
tamienro. A partir cle tales estudios sur- 
gieron cliversos conceptos que se 
popularizaron por vez primera eon el 




Figura 38-2 

Movimiento de rodar el huevo del ganso (Anser anser). 


importance libro cle Tinbergen The Study 
of Instinct (1951). 

Se puede hacer una primera aproxi- 
macion a clichos conceptos basicos de la 
etologia romando como ejemplo la res- 
puesta de «rodar el huevo» del ganso 
comun. descrita por Lorenz y Tinbergen 
en un conocido trabajo cjue publicaron 
en 1938 (Figura 38-2). Cuanclo Lorenz v 
Tinbergen colocaban un huevc) a poca 
distancia cle una hembra cle ganso en su 
nido, esta alargaba el cuello hasta rocar 
el Inievo con el pico, entonces contraia 
el cuello empujando ciiidadosamenie el 
huevo hasta depositarlo en su nido. 

Auncjue esta conducta parece inteli- 
gente. Tinbergen y Lorenz com probaron 
cjue si se quitaba el huevo al ganso des- 
pues cle haberse iniciado su recuperadon, 
o si un huevo que estaba siendo recu- 
perado resbalaba y caia rod undo por el 
piano indinado del nido. la hembra con- 
tinuaba el movimiento de recuperacion, 
sin el huevo, hasta instalarse conforta- 
blemente en su nido. Entonces, en vista 
cle cjue no lo habia conseguido. iniciaba 
cle nuevo toda la pauta cle recuperacion. 

De esta forma el ave segula una pauta 
de comportamiento cle rodar el huevo 
como si fuese un programa que debe 
completarse una vez iniciado. Lorenz y 
'I'inbergen clenominaron a este tipo cle 
conducla. patron cle action «fija»: un 
movimiento casi siempre invariable en su 
ejecueion. l.'na conducta de este tipo. Ne¬ 
vada a cabo de manera muy ordenada v 
con una secuencia predecible, se deno- 
mina conducta estereotipada. Por 
supuesto, una conducta estereotipada 


puede no ser realizada de forma iclenti- 
ca en tod as las oca si ones, pero puede 
reconocer.se antique se lleve a cabo cle 
forma inadecuada. Posteriores experi- 
mentos de Tinbergen demostraron que 
la hembra de ganso no distingue lo cjue 
esta recupe ran do. Casi cualquier objeto 
red on do y I iso colocado cerca cle su nido 
induda la conducta de recuperacion del 
«huevo»; induso un peejueno juguete para 
perros y un gran ha Ion amarillo fueron 
sumisamente recupe rad os. Pero una vez 
cjue se poso sobre tales objetos, obvia- 
mente no ten tan la forma adccuada y ter- 
mino por deshacerse de ellos. 

Lorenz y i’inbergen comprendieron 
que la presencia del huevo fuera del nido 
podia actuar como un estmuilo. o dispa- 
rad or. que provoca la conducta cle rodar 
el huevo. Lorenz denomino Iiberador a 
tal estimulo, un hecho simple en el enlor- 
no cjue puede Lnducir la realixacion cle 
un dererminaclo comportamiento innaro. 
Ya cjue el animal responde habitual me n- 
te a algiin aspecto concrete) del Iiberador 
(por ejemplo, un sonido, una forma o un 
color), este estimulo eficaz fue denomi- 
nado estimulo serial. Los etologos Iran 
descrito dentos cle ejemplos cle estiniu- 
los senal. Hn muchos casos, la respuesta 
puede preclecirse con bastante exaciilud. 
Por ejemplo, el grito de alarma de los 
adultos cle la gaviota argentea hace que 
los polios se agachen y jiermanezcan 
lotalmente inmoviles en sus nidos. Por 
dtar un ejemplo visto en el capitulo ante¬ 
rior (p. 737). cieitas mariposas nocturnas 
realizan maniobras evasivas o se posan 
en el suelo cuando detectan los gritos 
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Figura 38-3 

Modelos de espinosillo (Gasterosteus aculeatus) empleados para el estudio de su comportamiento territorial. El modelo detallado de 
espinosillo (izquierda), sin el vientre rojo, es atacado mucho menos frecuentemente por un macho territorial que los otros cuatro modelos 
sencillos con el vientre rojo. 



Figura 38-4 

Dos modelos de petirrojo ingles. El monton de plumas rojas es atacado por los petirrojos 
machos, mientras que el joven disecado (a fa derecha), sin la pechuga roja, es ignorado. 


ultrasonicos de los murcielagos que se 
alimentan de ellas; el resto de los soni- 
dos no producen dicha respuesta. 

Estos ejemplos son indicativos de la 
natural eza predecible y programada de 
muchos de los comportamientos de los 
animales. Esto es aun mas evidente, inclu¬ 
so, cuando el comportamiento estereoti- 
pado no es el apropiado. Durante la pri- 
mavera. el espinosillo macho selecciona 
un territorio que defiende vigorosamen- 
te contra otros machos. El vientre de los 
machos se colore a entonces muy viva- 
mente de rojo, y al aproximarse un 
macho a otro, el colorido de los vientres 
provoca la adopcion de una serie de pos- 
turas intimidatorias, o incluso la agresion. 
Tinbergen sospecho que el colorido del 
vientre del macho actuaba como libera - 
dor para la agresion. lo que comprobo 
pasando una postal con un camion rojo 
por la supeificie de los cristales del acua- 


rio, que indujo los ataques de los machos. 
Tinbergen continue) sus experimentos uti- 
lizando una serie de modelos que ense- 
haba a los machos. EncontrO que estos 
atacaban a todos los modelos con una 
band a «ventral» roja, e incluso una masa 
in forme de cera con la parte inferior roja 
fue atacada. A pesar de todo, un mode¬ 
lo muy detallado, que se parecia mucho 
a I propio espinosillo, pero cuyo vientre 
no era rojo, fue ignorado (Figura 38-3). 
Tinbergen descubrio otros ejemplos de 
conductas estereotipadas provocadas por 
estimulos senal simples. Por ejemplo, un 
macho de petirrojo ataca furiosamente a 
un monton de plumas rojas colocadas en 
su teiTitorio, pero ignora a un joven dise¬ 
cado sin plumas rojas (Figura 38-4). 

Memos visto en los ejemplos anterio- 
res el coste de las conductas programa- 
das, ya que pueden producirse respues- 
tas inapropiadas. Afortunadamente para 


el espinosillo de vientre rojo y para el 
petirrojo, sus respuestas agresivas hacia 
los «objetos» rojos son en la mayor parte 
de las ocasiones las apropiadas, ya que 
en sus respect ivos habitat los «objetos- 
rojos son muy infrecuentes. Pero ,;por que 
estos y otros animales no mzoncin sobre 
la respuesta correcta, en lugar de confiar 
en tales respuestas automaticas? Bajo con- 
diciones relativamente estables y precle- 
cibles, las respuestas automaticas prees- 
tablecidas pueden ser las mas adecuadas. 
Pensar o aprender la respuesta correcta 
llevaria demasiado tiempo. Los liberado- 
res tienen la ventaja de que la atencion 
del animal puede centrarse sobre sena- 
les concretas, y los estimulos senal para 
los comportamientos automaticos este- 
reotipados permiten a un animal res¬ 
ponder rapidamente, cuando la velocidacl 
puede ser esencial para la supervivencia. 

Control del 

COMPORTAMIENTO 

Desde el principio, la natural eza casi siem- 
pre invariable y predecible de las con¬ 
ductas estereotipadas, sugirio a los etolo- 
gos que se trataba de comportamientos 
he redados o innatos. Muchos tipos de 
comportamientos estereotipados apare- 
cen inesperadamente en los animales 
inexpert os y son indistinguibles de las 
mismas conductas ejecutadas por indivi- 
cluos mas viejos y experimentados. Las 
arahas «saben» como tejer sus telas sin 
adiestramiento, y los grillos machos 
«saben» como cortejar a las hembras sin 
haber recibido lecciones de otros grillos 
mas experimentados v sin haberlo inten- 
tado antes. Para tales conductas se aplica 
el termino innato, o instintivo. Estos ter- 
minos sugieren que estos tipos de patro- 
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nes de conducta estan absolutamcnte pre- 
fijados y se desarrollan siempre de la 
misma manera, independientemente del 
ambience. Hsta idea, conocicla como teo- 
ria del iastinto, no goza del favor de los 
estudiosos del com porta miento, ya que 
no se puede demostrar que una conduc¬ 
ta se desanolle independientemente de 
la experiencia. Los criticos de esta teoria 
del instinto argumentan que tcxlas las for¬ 
mas de comportamiento dependen de 
una interaccion entre el organismo y su 
entorno, empezando por el huevo fecun- 
datlo. Los genes codifican la sintesis de 
las proteinas y no directamente un com¬ 
portamiento. Incluso en las araftas que 
tejen su tela o en los grillos que cortejan 
a las hembras, el ambiente tiene que tener 
alguna influencia. En funcion del diferente 
entorno en que se desarrolla, un com¬ 
portamiento puede ser diferente. 

No obstante, parece fuera de toda 
duda que muchas secuencias complejas 
del com po it a miento de algunos inverte- 
brados son, en su ejecucion, practica- 
mente invariables, no son fruto de un 
aprenclizaje, y parece que se desarrollan 
come; si estuviesen programadas siguien- 
do una serie de regias. Es EScil compren- 
der por que una conducta instintiva es 
importante para la supervivencia, espe- 
cialmente en los animales que nunca 
conocen a sus progenitores. Kstos deben 
estar preparados para responder inme¬ 
dia ta y correctamente en su mundo, tan 
pronto como nacen. Tambien parece evi- 


dente que los animales mas complejos, 
con vidas mds largas y que son cuidaclos 
por sus padres, o que tienen otras opor- 
tunidacles de interaccion social, pueden 
perfeccionar o cambiar su comporta¬ 
miento mediante el aprendizaje. 

Genetica del 
COMPORTAMIENTO 

La transmision hereditaria de la mayorfa 
de los com porta mientos innatos es bas- 
tante compleja; no obstante, hay unos 
pocos ejemplos de diferentes conductas 
de algunas especies ciue siguen una heren- 
cia mendeliana simple desde los padres 
hasta sus clescendientes. Quizas el ejern- 
plo mas convincente es la heredabiliclad 
de la conducta higienica de las abejas. Las 
abejas pueden padecer una enfermedad 
producida por una bacteria (Bacillus lar¬ 
vae), las «larvas sucias». La larva de abeja 
que contrae esta enfermedad muere. Si las 
abejas eliminan de la colmena las larvas 
muertas reducen la probabilidad de que 
la infection se extienda. 

Algunos tipos de abejas, denominadas 
«limpiadoras» o «higienicas», destapan las 
celdillas en las que hay larvas podridas y 
las sacan fuera de la colmena. W. C. Rot- 
henbuhler encontro que hay clos compo- 
nentes en este comportamiento: en primer 
lugar la apertura de la tapa de las celdillas, 
y en segundo lugar la eliminacion de las 
larvas muertas. Las abejas limpiadoras son 
homozigoticas recesivas para dos genes 


diferentes. La conducts de clestapar las cel¬ 
dillas es llevacla a cabo por los individuos 
homozigotieexs para el alelo recesivo, a, del 
primero cle los genes, y la conducta de eli¬ 
minacion de las larvas muertas la realizan 
lexs individuos homozigoticos para el alelo 
recesivo, r, del segundo de los genes. 
Cuando Rothenbuhler cruzo abejas lim¬ 
piadoras (it/u r/r) con otras de estirpes no 
limpiadoras ( U/U R/R), pudo ver que los 
heterozigoticos ( U/u R/r) no eran limpia- 
dores. Asi, solo las abejas obreras que 
poseen ambos genes en su condicion 
homozigotica recesiva realizan el compor¬ 
tamiento complete). Inmediatamente des- 
pues, Rothenbuhler realizo un «retrocruza- 
miento» entre los heterozigoticos y sus 
padres de estirpes limpiadoras. Como era 
de esperarsi la conducta higienica se trans- 
mitia por la variacion alelica de dos genes, 
obtuvo cuatro tipos diferentes cle abejas. 
Aproximadamente la cuarta parte resulta- 
ron ser homozigoticas recesivas para u y 
para ry realizaban la conducta cle limpie- 
za completa: clestapaban las celdillas y eli- 
minaban las larvas muertas. Otra cuarta 
pane de los clescendientes ( u/u R/r o it/u 
R/R) clestapaban las celdillas pero no eli- 
minaban las larvas muertas. Otra cuarta 
pane ( U/u r/r o U/U r/r) no clestapaban las 
celdillas, pero eliminaban las larvas muer¬ 
tas si otras obreras las clestapaban. Us obre¬ 
ras homozigoticas o heterozigoticas para 
los alekxs dominantes de ambos genes ( U/u 
R/r) no realizaban ninguna de las paites del 
comportamiento cle limpieza (FigLira 38-5). 



u destapa las celdillas 
U no destapa las celdillas 
r elimina las larvas enfermas 
Ft no elimina las larvas enfermas 


Homozigotica 

limpiadora 


Homozigotica 
no limpiadora 


? u/u r/r x / U/U R/R 

i 

U/u R/r 

u/u r/r x U/u R/r 


Heterozigoticas no limpiadoras 

Retrocruzamiento de las 
heterozigoticas con las limpiadoras 


u/u r/r 

Limpiadoras 


U/- r/r 

No limpiadoras; 
no destapan las 
celdillas pero pueden 
eliminar larvas 
muertas 


u/u R/- 

No limpiadoras; 
destapan las 
celdillas pero dejan 
en ellas a las larvas 
muertas 


U/- R/- 

No limpiadoras; 
no destapan las 
celdillas ni eliminan 
las larvas muertas 


Figura 38-5 

La genetica de la conducta higienica de las abejas, tal como fue demostrada por W. C. Rothenbuhler. Los resultados que se exponen se 
basan en que este comportamiento depende de dos genes independientes, uno reiacionado con la conducta de destapar las celdillas en las 
que hay larvas muertas, y otro reiacionado con la eliminacidn de dichas larvas. Ver en el texto una explicacion mas detallada. 
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Periquito de cara de melocotbn Periquito de Fischer 





Figura 38-6 

Comportamiento confuso en los hibridos de los periquitos inseparables (Agapornis sp.). 

El periquito de cara de melocoton transporta los materiales para construir el nido entre sus 
plumas; el periquito de Fischer los transporta con el pico. Los hibridos intentan el 
transporte por ambos metodos, pero no logran realizar ninguno satisfactoriamente. 


Kstos result ad os muestran clara monte quo 
catla componente de la conducta de lim- 
pieza esta asociado con la segregation 
independiente de un gen. 

La mayoria de los pat rones de com¬ 
port am ienlo he red ad os no se dehen a 
segregaciones simples e independientes; 
no obstante, los hibridos, por regia gene¬ 
ral tienen unos comporcamientos inter- 
medios o confusos. W. C. Dilger realizo 
un estudio ya clasico sobre el efecto del 
cruzamiento en la conducta de construc- 
cion del nido por parte de diferentes 
especies de periquitos inseparables. Se 
trata de unos pequenos psitaciformes del 
genero Agapornis (Figura 38-6), en los 
que cad a especie realiza un cortejo di fe¬ 
re nte v utiliza una tecnica distint a para 
tra ns porta r los materiales con los que 
construye su nido. El periquito de Fischer 
(A.personal# fisberi) corta largas tiras de 
vegetacion y las transporta una a una 
hasta el nido en constmccion. El periquito 
de cara de melocoton {A. roseicollis) 
transporta cada vez varias tiras de mate¬ 
riales para el nido. sujetandolas entre las 
plumas de la ra bad ill a y la espalda. Dil¬ 
ger pudo conseguir el cruzamiento entre 
ejemplares de esias dos especies. y 
encontro que los hibridos tenian una gran 
confusion a la bora de transportar los 


materiales para construir sus nidos, ya 
que Ionian tenclencia a llevarlos entre las 
plumas (hercncia de los periquitos de 
cara de mekx:oton), pero tambien a trans¬ 
ports rlos con el pico (herencia del peri¬ 
quito de Fischer) (Figura 38-6). Intenta- 
ban lanto esconderlos entre las plumas 
como cogerlos con el pico. pero no con- 
seguian hacer correct a mente n ingun a de 
las dos cosas. Los hibridos habian here- 
dado un comportamiento in termed io con 
respecto a I de sus padres. Segun aclqui- 
rian experiencia, los hibridos perfeccio- 
naban la habilidad que les permitia trans- 
portar los materiales con el pico, como 
hacen los periquitos de Fischer. 

El aprendizaje y la 

DIVERSIDAD DEL 
COMPORTAMIENTO 

Otro aspecto del comportamiento cs el 
aprendizaje, que puecle definirse como 
la modificacion del comportamiento debi- 
da a la experiencia. Un magnifico mode- 
lo para el estudio de los procesos de 
aprendizaje es el molusco opistobranquio 
marino Aplysia (Figura 38-7), animal con 
el que E. R. Kandel y sus colahoradorcs 
han realizado numerosos experimentos. 
La branquia de Aplysia esta parcialmen- 



Figura 38-7 

La liebre de mar Aplysia sp., un molusco 
gasteropodo opistobranquio con el que se 
han realizado numerosos estudios de 
neurofisiologia y sobre el comportamiento. 


te recubierta por un pliegue del manto y 
comunica con el exterior a traves de un 
sifon (Figura 38-8). Si se le pincha en el 
sifon, Aplysia retrae dicho sifon y la bran¬ 
quia, y los recoge en la cavidad del 
manto. Esta respuesta de proteccion sim¬ 
ple, conocida como re fie jo de retraccion 
de la branquia, puede repetirse cuando 
Aplysia vuelve a extender su sifon. Pero 
si se pincha el sifon repet i da mente, Aply¬ 
sia disminuye su respuesta de retraccion 
de la branquia y finalmente llega a igno- 
rar tal eslimulo. Este tipo de comporta¬ 
miento aprendido se denomina habi¬ 
tuacion Si ah ora se a plica a la Aplysia 
un eslimulo nocivo diferente en la cabe- 
za (porejemplo una pequeiia descarga 
electrica) a! mismo tiempo que se pincha 
el sifon, vuelve a sensibilizarse ante el 
estfmulo y retrae la branquia tanto como 
lo ha da antes de la habituacion. For 
tanto, la sensibilizacion puede deshacer 
cualquier habituacion previa. 

Estos mecanismos de habituacion y 
sensibilizacion en Aplysia son bien cono- 
cidos, ya que este es uno de los pocos 
ejemplos en los que se han descubierto 
todas las rutas ncrvkxsas implicadas. Los 
rcceptores del sifon estan conectados por 
medio de neuron as sensoriales (re pre¬ 
sen tad as en amarillo en la Figura 38-8). 
con las neuronas motoras (representadas 
en azul en la Figura 38-8), que inervan 
los mu scu los retrae to res de la branquia y 
los mu sen los del manto. Kandel encon¬ 
tro que la estimulacion repetida en el 
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Figura 38-8 

Circuito nervioso implicado en la habituacidn y sensibilizacidn en el reflejo de retraccion de la branquia en el molusco marino Aplysia. Ver 
explicacion en el texto. 


sifon hada cjue disminuyese la liberadon 
de transmisores sinapticos por parte de 
las neuronas sensoriales. Fstas continuan 
excitandose cuando se estimula el sifon, 
pero dejan de liberal* los neurotransmi- 
sores en las sinapsis, por lo que el siste- 
ma deja de responder. 

lit sensibilizacion necesita de la actua- 
don de otro tipo de neuronas denomina- 
das interneuronas de fadlitacion. Fstas 
conectan las neuronas sensoriales de la 
cabeza con las neuronas motoras que 
inervan los musculos retractores de la 
branquia y del manto CFigura 38-8). Cuan- 
do se estimulan las neuronas sensoriales 
de la cabeza con una descarga electrica, 
el impulse c}ue llega hasta las interneuro¬ 
nas de fadlitacion (representadas en mom- 
do en la Figura 38-8), hace que aumente 
la cantidad de neurotransmisores libera- 
dos por las neuronas sensoriales del sifon. 
Esto incrementa el nivel de excitacion de 
las interneuronas de excitacion y de las 
neuronas motoras que se dirigen hada los 
musculos de la branquia y del manto. 
Ahora las neuronas motoras pueden esti- 
mularse mucho mas rapidamente que 
antes. HI sistema esta ahora sensibilizado, 
ya que cualquier estimulo cjue se aplique 
en el sifon produce una fuerte respuesta 
de retraccion de la branquia. 

Los estudios de Kandel y colaborado- 
res sobre la habituacion y sensibilizacion 
en Aplysia representan unos de los traha- 
jas mejor realizados sobre los mecanismos 


nerviosos v moleculares relacionados con 
el aprendizaje. Los estudios de Kandel 
indican que la mayor o menor fuerza del 
reflejo de retraccion de la branquia impli- 
ca cambios en los niveles de transmisores 
existentes en las sinapsis. No obstante, se 
sabe que algunos tipos de aprendizaje mas 
complejos necesitan de la forma cion de 
nuevos com pone ntes nerviosos y nuevas 
conexiones, asi conio una serie de cam¬ 
bios en los circuitos ya existentes. 

Impronta 

Otro tipo de coinportamiento aprendido 
es la impronta. la adquisicion de tin 
patron de coinportamiento estable en un 
animal joven por exposition a un esti- 
niulo concreto durante un periodo criti- 
co del desarrollo. Nacla mas salir del 
huevo, los ansarinos o los patitos son lo 
bastante fuertes como para andar, siguien- 
do a su madre fuera del nido. Despues de 
seguir a su madre durante un cierto tiem- 
po, ya no seguiran a ningun otro animal 
(Figura 38-9). Pero si eclosionan en una 
incubadora o si la madre es separada de 
sus huevos en el momento de la eclosion, 
los ansarinos siguen al primer objeto gran¬ 
de y niovil que ven. Cuando han crecido, 
los jovenes gansos prefieren a su «madre» 
artificial antes que a cualquier otra cosa, 
incluyendo a su autentica madre. Se dice 
cjue los ansarinos cjuedan «troquelados» 
o «improntados» por la madre artificial. 



Figura 38-9 

Ganso del Canada, Branta canadensis , 
con sus jovenes improntados. 


La impronta ya fue observacla, en 
epoca tan temprana como en el siglo i 
despues de Jesucristo, cuando el natura- 
lista romano Plinio el Viejo escribio sobre 
«un ganso que segufa a Lacides, tan fiel- 
mente como si fuese un perro». Konrad 
Lorenz fue el primero en estudiar, objeti- 
va y sistematicamente, el fenomeno de la 
impronta. Cuando Lorenz criaba a mano 
a los pequenos ansarinos, estos formaban 
un vinculo inmediato y permanence con 
el, y le segutan a donde quiera que fuese 
(Figura 38-1A). Ya no podian ser induci- 
dos a seguir a su propia madre o a otra 
persona. Lorenz descubrio cjue el perio¬ 
do de impronta se reduce a un breve 
momento sensitive) en la primera etapa 
de la vida del individuo, y que una vez 
()ue se establece se mantiene de por vida. 
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Figura 38-10 

Espectrogramas de los sonidos de los trinos de dos gorriones de corona blanca, Zonotrichia feucophrys. Arriba , canto normal de un pajaro 
silvestre: abajo , canto anormal de un pajaro aislado. 


Lo que demuestra la impronia es que 
el encefalo del ganso o del pato (como el 
de otras muchas aves y mamiferos en los 
que se producen conductas similares) esta 
desarrollado para posihilitar la impronta. 
La seleccion natural favorece la evolucion 
de animales que tienen una estructura 
encefalica que puede iroquelarse en este 
sentido, ya que seguir a la madre y obe- 
decer sus ordenes es importante para la 
supervivencia. F.l heclio de que un ansa- 
rino pueda quedar improntado, en con- 
diclones artificials, por un juguete meca- 
nico con forma de pato o por una 
persona, es el precio de este sistema. pero 
es un precio tolerable, ya que los ansari- 
nos raramente se van a encontrar ante 
tales estimulos en su ambiente natural. 
Las ventajas de la seguridad de este sis¬ 
tema. tienen un mayor peso que las des- 
ventajas derivadas de su simplicidad. 

Qtcmos un ultimo ejemplo para com¬ 
pletin' nuestras consideraciones sobre el 
aprendizaje. Los machos de muchas espe- 
cies de pajaros tienen unos cantos terri- 
toriales caracteristicos, que distinguen a 
los camores de los de otras especies y 
que pregonan sus derechos territoriales 
ante los machos de su misma especie. 
Como otros muchos pajaros cantores, los 
machos de gorrion de corona blanca pue- 
den apiender el canto propio de su espe¬ 
cie oyendo trinar a su padre. Si el gorrion 
es criado en una jaula y se le atsla acus- 
ticamente en el laboratorio, desarrolla un 
trino anormal (Figura 3^-10); pero si al 
pAjaro aislado se le permite escuchar gra- 
baciones con el canto normal de su espe¬ 
cie durante un periodo critico que va 


desde los 10 a los 50 dias despues del 
nacimiento, aprende a cantar normal- 
mente. Pueden incluso llegar a imitar los 
«<dialectos» locales que escuchan. 

Segun esto, puede parecer que el 
canto caracteristico esta determinado solo 
por el aprendizaje. No obstante, si duran¬ 
te el periodo critico del aprendizaje se 
reproducen junto al macho de gorrion 
aislado grabaciones con los cantos de 
otras especies, incluso muy proximas a 
la suya, no aprende ningun trino. Sola- 
mente puede aprender el de su propia 
especie. Aprendiendo un canto incorrec- 
to se podria producir un caos de con¬ 
ductas, y la seleccion natural eliminaria 
rapidamente esos genotipos que permi- 
ten que se produzcan tales errores 

COMPORTAMIENTO 

SOCIAL 

Cuando pensamos en los animales «socia- 
les», probablemente los primeros de los 
que nos acordamos son las abejas y sus 
colonias tan estructuradas, los rebanos 
de ant Hopes pustando en las praderas de 
Africa (Figura 3H-11), los buncos de aren- 
ques o las grandes bandadas de estorni- 
nos. Pero el comportamiento social no se 
limita a estos ejemplos de animales de la 
misma especie , que viven juntos y en los 
que cada individuo influye en los deni As. 

En un sentido amplio, cuaiquier tipo 
de intentccion que resulte de la respues- 
ta de un animal ante otro de la misma 
especie, representa un comportamiento 
social. Incluso la India entre un par de 
machos rivales por la conquista de una 



Figura 38-11 

Manada mixta de topis y cebras comunes, 
pastando en una sabana del Africa tropical 


hembra es un comportamiento social, 
aunque nuestra predisposition a compa- 
rarlo con el comportamiento humano 
pueda llevarnos a considerar lal conduc- 
ta como antisocial Las agregaciones 
sociales solo son una de las formas de 
conducta social, y no todas las agrega¬ 
ciones de animales son sociales. 

his nufies de polillas alrededor de una 
luz por la noche. los percebes adheridos 
a un llotador comim, o las truchas que 
eclosionan en el pozo mas fresco de un 
rk>, son agrupaciones de animales que se 
deben a estimulos ambientales. Por otra 
parte, las agregaciones sociales depen- 
den de estimulos que proceden de los 
mismos animales. Estos permanecen y 
actuan juntos, infiuycndose unos a otros. 

No todos los animales que presentan 
una ciena sociabilidad tienen el mismo 
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grado social. Todas las especies que se 
reproducer! sexualmente deben cooperar, 
al menos, para conseguir la fecundation, 
y en muchos animates, los adultos solo 
se asocian para este fin. For el contrario, 
los cisnes, gansos, albatros y castores, por 
nombrar solo unos pocos ejemplos, esta- 
blecen fuertes vinculos monogamos que 
duran tod a la vida. Los vinculos sociales 
mas duraderos son los que se establecen 
entre las madres y sus crias, y estos vin¬ 
culos en las aves y los mamiferos finali- 
zan, normalmente, cuando las crias se 
independizan o son destetadas. 

Ventajas de la sociabilidad 

Vivir juntos puede ser beneficioso en 
muchos sentidos. Una de las ventajas evi- 
dentes de la agregacion social es la defen¬ 
sa, tanto activa como pasiva, ante los de- 
predadores. Los bueyes almizcleros, que 
forman un circulo de defensa pasiva 
cuando se ven amenazados por una 
manada de lobos, son mucho menos vul- 
nerables que un individuo que se enfren- 
te aisladamente a sus enemigos. 

Como ejemplo de defensa activa. una 
colonia de cria de gaviotas, aleitada por 
los gritos de alarma de algunos indivi- 
duos, ataca en masa a los depredadores; 
esto seguramente desanimara al posible 
depredador mas eficazmente que el ata- 
que de un unico individuo. Los miem- 
bros de una colonia de perrillos de las 
praderas, aunque divididos en unidades 
fa mi Hares denominadas camarillas, cuan¬ 
do se ven amenazados por algun peligro 
ccxiperan avisandose unos a otros con un 
ladrido especial. De esta forma, cada indi¬ 
viduo de la sociedad se aprovecha de los 
ojos, los oidos y el olfato de todos los 
demas miembros del grupo. 

Vivir- en sociedad ofrece dlversas ven¬ 
tajas a los animales para la reproduction. 
Facilita los encuentros entre machos y 
hembras, lo que en los animales solita¬ 
ries puede suponer un gran gasto de 
tiempo y energia. La agrupacion social 
ayuda a sincronizar el comportamiento 
reproductor, mediante la estinuilacion 
mutua entre los diferentes inclividuos. En 
las aves coloniales, los cantos y pavoneos 
de los inclividuos durante el cortejo po- 
nen en marcha unos cambios entlocrinos 
prerreproductores en otros inclividuos de 
la colonia. Puesto que hay una mayor 
estinuilacion social, las grandes colonias 



Figura 38-12 

Un papion joven (Papio cyanocephalus) 
«cabalgando» sobre su madre. 
Posteriormente, cuando el joven sea 
destetado, el vinculo madre-hijo se debilita 
y serd rechazado cuando intente 
«cabalgar» sobre su madre. 

de gaviotas tienen mas polluelos por nido 
que las colonias pequenas. Ademas, el 
cuidado de las crias por parte de los 
padres en los animales sociales incre- 
menta la supervivencia de la prole (Figu¬ 
ra 38-12). La vida en sociedad permite 
que los inclividuos se ayuden unos a 
otros y compartan la comida con los mas 
jovenes. aunque no sean los propios. 
Tales interacciones en una sociedad tie¬ 
nen como consecuencia algun as con- 
cluctas cooperativas complejas entre los 
padres, sus crias y sus parientes. 

De las muchas ventajas de la organi¬ 
zation social que los etologos han encon- 
trado, solo podemos mencionar unas 
pocas en este breve capitulo: coopera- 
cion en la captura de las presas; agru- 
parse para soportar mejor las condicio- 

En las Islas Galapagos, durante el ultimo 
siglo, la caza de las tortugas gigantes por 
pane del hombre ha reducido tanto la 
poblacion en una de las islas, que los 
pocos machos y hembras supervivientes 
rara vez se encuentran. si es que alguna 
vez logran hacerlo. para aparearse. jLos 
Hquenes crecen sobre el espaldar de las 
hembras, ya que no hay machos que los 
raspen durante el apareamiento! 

Algunos investigadores altruistas. para 
salvarlas de su segura extincion, reunen 
a las tortugas en corrales cerrados, 
donde han empezado a reproducirse. 


nes meteorologicas adversas; division del 
trabajo, especialmente bien desarrollada 
en los insectos sociales con sistemas de 
castas; y la posibilidad de aprender y 
transmitir informaciones utiles a traves de 
la sociedad. Esta ultima ventaja de la 
organization social se discute en el 
siguiente ejemplo. 

Los observadores de una colonia 
seminatural de macacos de Japon cuen- 
tan un interesante ejemplo de transmi- 
sion de la tradition en una sociedad: A 
los macacos de una colonia insular se les 
suministraban patatas y trigo en un come- 
dero situado en una playa. Un dta, una 
hembra joven, llamada Imo, fue vista lim- 
piando la arena de una patata en el agua 
del mar. Esta conducta fue rapidamente 
imitada por los companeros tie juegos de 
Imo, y mas tarde tambien fue imitada por 
su propia madre. Posteriormente, cuan¬ 
do los jovenes miembros de la tropa fue- 
ron madres, se metian en el agua para 
lavar sus patatas; sus descendientes les 
imitaron sin vacilacion. Esta tradicion 
quedo firmemente establecida en la tropa 
(Figura 38-13). 

Algunos anos despues, Imo, ya adul- 
ta, descubrio que podia separar el trigo 
de la arena sacudiendo un punado de 
trigo arenoso en el agua; como la arena 
se hundia en el agua, podia recoger rapi¬ 
damente el trigo flotante para comerse- 


mf ■ r WPSt. 




'll 



V 


Figura 38-13 

Macaco japones lavando patatas. Esta 
tradicion fue iniciada por una hembra joven 
llamada Imo, que empezd a limpiar la 
arena de las patatas, lavandolas antes de 
comerselas. Los miembros mas jovenes de 
la tropa, rapidamente imitaron este 
comportamiento. 
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lo. De nuevo. a los pocos anos. el lim- 
piar el trigo sc habia convert ido en una 
tradicion para la tropa. 

Los individuos quc estaban al mismo 
nivel o por debajo del tie I mo en la jerar- 
qiua social, copiaron sus innovacioncs 
muy lacilmente. Los machos adultos. 
superiores en la jerarquia social, no cjui- 
sieron adoptar estas practical, sino que 
continuaron scparando trabajosamentc los 
humedos granos cle arena pegados a las 
patalas y recorriendo la playa para encon- 
irar algunos granos de trigo aislados. 

I,a vida en sociedad tambien tiene 
algunas descent a jas con respect o a la vida 
en solilario (jue Uevan algunos animates. 
Para las especies que se libran de sus dc- 
predadores gracias al camuflaje. resulta 
\ r entajoso que sus individuos vivan dis 
tanciailos linos de olios. Para los grati¬ 
des depredadores. vivir en solilario tam¬ 
bien representa una ventaja, antique por 
una ra/on bien diferenle: la necesidad de 
un gran alxistecimiento de presas. De esta 
forma no hay una ventaja atlaplauva cleci- 
siva para la vida en soc iedad. de mane- 
ra que exisia una seleeeion inevitable 
contra la vida solitaria. Dependc de la si 
tuacion ecologiea. 

Aghi-sion Y DOM 1 nanc ia 

Muchas especies de animates son socia 
les a causa tie las numerosas ventajas que 
proporciona la sociabilidad; para ello es 
necesaria la cooperacidn. Al mismo tiem- 
po. los animates, igual cjue los gobiernos. 
tienden a defender sus propios intereses 
I n concrete), compiled linos con otros 
por los limitados recursos cot mines, que 
todos necesitan para vivir. Los animates 
pueden competir por la comida, el agua. 
la pareja sexual o el refugio. cuando tales 
recursos existen en canticlades limitadas 
y por lanto. son cosas por las c|ue mere- 
ce la pena luchar. 

La mayor pane de lo.s animales lo que 
hacen para resolver las rivalidades es lo 
quc se denomina agresion, que puede 
ilefinir.se con to una aeeion ftsica ofensi* 
va o de amenaza. que obliga a otros a 
abandonar algo cjue es de su propiedad, 
Muehos etologos consilientn que la agre- 
sion es una pane de otra interaccion mas 
compleja denominada conducta ago- 
nlstica (G. combatienle). con lo que sc 
refieren a cualquier actividad rclaciona- 
da con la lucha. entre las que se intiuyen 


la agresion. la defensa. la sumision o la 
liuida. 

Contrariamente a la idea generaliza 
da de que la conducta agresiva tiene 
como finalidad la destrucci6n o, por lo 
menos la derrota del eonlrario, la mayo- 
ila de las agresiones son duelos rituali- 
zados, en los que falta la armosfera de 
violencia cjue por regia general asocia- 
mos con los combates. Muchas especies 
poseen annas peligrosas, como client es, 
picos, garras o cuernos. cjue utilizan para 
defenderse de los individuos de otras 
especias dife re tiles o para cazarlas. Ya 
cjue tales armas son potencialmente peli¬ 
grosas. rara vez se usan contra miembros 
de la niisma esfjucfc 

La agresion entre los animales de la 
misma especie raramente produce heri- 
das o la muerte, ya que los contendien- 
tes ban desarrolhtdo pautas simlxilicas ck‘ 
comport a miento agresivo, que llevan 
implicit;! la compresion mutua de su sig- 
nificado. las luchas por la pareja. la comi¬ 
da o el lerritorio son combates mas rirua 
les que sangrientos. Cuando los cangrejos 
violinistas luchan por el lerritorio. sus 
grandes pinzas normalnieiite estan abier 
tas solo un poco. Incluso en los comba¬ 
tes mas violentos. cuando se utilizan las 
poderosas pinzas. los cangrejos se aga 
rran el uno al otro de manera que evitan 
hcrirsc reciprocamente. Los machos riva 
les de las serpienies venenosas. llevan a 
cabo unos combates muy estilizados. 
cnroscandose entre si e imentando dar.se 
topetazos con la cabeza, hasta cjue uno 
de eltos se fatiga tanto cjue se retira. Los 
rivales nunca sc muerden el uno al otro 
Muchas especies de peces deflenden sus 
I unites tern tori a les con unas exhihiciones 
laterally amenazadoras: los machos se 
lYinchun para parecer todo lo amenaza 
dores cjue puedan. Kl encuentro se salda 
cuando cualquiera de los rivales se sien 
te inferior al otro. pliega sus aletas y se 
aleja nadando. Lis jiralas rivales se enzar 
zan en linos «combatcs de cuello». mus 
ritualizados, en los que los dos machos, 
siiuados uno al lado del otro, van enros 
cando y desenrose ando sus cuellos (Figu- 
ra 3H-l i). Nunca utilizan sus pezunas, 
potencialmente leiales. entre ellos. por to 
que ninguno resulta herido. 

De esta forma, los animales luchan 
como si estuviesen limitados por unas 
reglas que les impiden herirse grave- 
mente. Los combates entre carneros riva 



Figura 38-14 

Machos de jirafa, Giraffa camaleopardatis, 
durante un combate para establecer su 
dommancia social. Estos combates son 
muy simbblicos y raramente se producer! 
heridas. 

les son espectaculares cle ver. v el soni- 
do del choque cle los cuernos se puede 
escuchar desde eentenares de metros 
(Figura 38-1S). Pero el craneo esta tan 
bien protegido por la masa cle los cuer- 
nos. que las heridas solo se jiroclucen por 
accidente. A pesar de todo, en algunos 
casos los encuentros agresivos pueden 
set* autenticas luchas a muerte. Si los 
machos cle elefante africano no llegan a 
resolver sus con Didos de dominancia 
social mediante el empleo cle posturas 
ritualizadas. terminan por zanjarlas con 
combates violentos, en los que cada 
luchador irata de clavar sus defensas en 
las zonas mas vulnerables del cuerpo del 
oponentc. 

l.o mas Irecuente. no obstante, es que 
el perdedorde los combates ritualizadas 
se .ileje corriendo o indique su derrota 
por medio de un ritual de subordination 
especializado. Si para uno de ellos se 
hace evidenre cjue al fin va a ser derro- 
rado. es mejor que coniunique su sumi¬ 
sion tan rapidamente como sea posible 
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Figura 38-15 

Machos de muflon, Ovis canadensis, luchando por su dominancla social durante la epoca 
de cria. 



Figura 38-16 

Posturas de un perro como ejemplo del principio de la antitesis de Darwin. A, Un perro 
aproximandose a otro con intenciones agresivas hostiles. B, El mismo perro en una actitud 
humilde y conciliadora. Las seriales de la exhibicion agresiva se han invertido. 


y eludira el coste de una paliza real. Ksta 
pauta cle com port a mien to de sumision, 
que senala el final de una lucha, puede 
ser casi la opuesta a las exhibiciones de 
amenaza (Figura 38-16). Charles Darwin, 
en su obra Expression of the Emotions in 
Man and Animals (1872) describio la na- 
turaleza, aparentemente opuesta, de los 
gestos de amenaza y sumision como el 
«principio de la antitesis». Este principio 


sigue siendo aceptado hoy dia por los 
etologos. 

El vencedor de una competicion agre¬ 
siva es dominante con respecto al per- 
dedor, que es el subordinado. Para el 
ganador, la dominancia es una manera 
de aumentar su acceso a todos los recur- 
sos por los que lucha y que contribuyen 
a su exito reproductor: alimento, pareja, 
territorio. etc. En las especies sociales, las 


interacciones de dominancia a menudo 
toman la forma de una organization jerar- 
quica. Un individuo dominante gana los 
combates contra todos los demas miem- 
bros del grupo; el segundo en el escala- 
f6n de dominancia los gana todos excep- 
to contra el individuo dominante. 

Tal jerarquia lineal simple fue obser- 
vada por primera vez en las sociedades 
de polios por Schjelderup-Fbbe, quien 
denomino a tal jerarquia «orden de pico- 
teo». IJna vez que se establece el orclen 
jerarquico, el picoteo real disminuye y es 
reemplazado por una amenaza, intimi¬ 
dation o reverencia. Las gallinas y galios 
dominantes adquieren un derecho 
incuestionable por el alimento y el agua, 
por las areas de lucha v por un lugar en 
el gallinero. HI sistema es eficaz, ya que 
reduce las tensiones sociales que se pro- 
ducirian constantemente si los animales 
estuvieran siempre luchando por mante- 
ner su position social. 

Los subordinates tie cualquier socie- 
dad son los intlividuos de los que puede 
prescindir el grupo. Casi nunca lienen 
oportunidad para reproducirse, y en epo- 
cas de escasez son los primeros en morir. 
Durante las epocas en cjue escasean los 
alimentos, la muerte de los intlividuos 
debiles ayuda a mantener los recursos 
para los miembros mas fueites. Antes de 
repartir los alimentos, el exceso tie pobla- 
cion es sacrificado. Los etologos actuates 
no opinan que esto sea el resultado direc- 
to de lo que antiguamente se considera- 
ba como «bueno para la especie», sino 
mas bien una consecuencia de las ven- 
tajas que algunos intlividuos, l'uertes y 
dominantes, tienen ante tales circunstan- 
tias. 

Territorialidad 

La posesion de un territorio es otra face¬ 
ts de la sociabilidad de las poblaciones 
animales. Un territorio es un area con- 
creta de la cual son expulsados los demas 
intlividuos invasores de la misma especie. 
Esto implica la defensa del Area contra 
los intrusos y pasar mucho tiempo sobre 
un sitio haciendose notar. La defensa del 
territorio se ha observado en numerosos 
animales: insectos. cmstaceos, otros inver- 
tebrados, peces. anfibios, reptiles, aves y 
mamiferos, incluido el hombre. 

Normalmente, la territorialidad es una 
alternaliva al compoitamienio dominan- 
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Algunas veces el espacio que se 
defiende se mueve con el individuo. Esta 
distancia individual, conio se denomina, 
puede observarse como un pequeno 
espacio que queda entre las golondrinas 
o entre las palomas posadas sobre un 
alambre, en las gaviotas alineadas en 
una playa o entre las personas que 
esperan un autobus. 

te, aunque ambos mecanismos pueden 
darse en una misma especie. El sistema 
territorial puede ser muy eficaz cuando 
la poblacion no es muy numerosa, pero 
deja de serlo cuando la densidacl de la 
poblacion aumenta. siendo sustituida por 
la jerarquizacion cuando todos los indi- 
viduos ocupan una misma area. 

Como otros esfuerzos competitivos, 
la territorialidad lleva implicitas tanto ven- 
tajas como inconvenientes. La posesion 
de un territorio es beneficiosa cuando 
asegura el acceso a unos recursos limita- 
dos, a menos que las fronteras del terri¬ 
torio no puedan mantenerse con un 
esfuerzo minimo. Los supuestos benefi- 
cios de la posesion de un territorio, de 
hecho, son numerosos: conseguir sin 
oposicion el acceso a un area de abaste- 
cimiento; aumentar el atractivo para las 
hembras, reduciendo a si los problemas 
para encontrar pareja, aparearse y criar a 
los jovenes; reducir las posibilidades de 
transmision de las enfermedades; y clis- 
minuir la vulnerabilidad con respecto a 
los predadores. Pero las ventajas de po- 
seer un territorio decrecen si el individuo 
tiene cjue pasar la mayor parte de su 
tiempo luchando con sus vecinos, para 
mantener unas fronteras estables. 

La mayor parte del tiempo y energia 
necesarios para tener un territorio se gas- 
tan la primera vez que se establece este. 
Una vez que se ban delimitado las fron¬ 
teras, tienden a ser respetadas y las con- 
ductas agresivas disminuyen cuando los 
vecinos cluenos de un territorio reeono- 
cen el de los otros. Ya que los vecinos 
pueden parecer muy padficos, el obser- 
vador que no haya estado presente en el 
momento en que se establecieron los 
territorios poclria llegar a la conclusion 
(erroneamente) de que estos animates no 
son territoriales. t'n leon marino «dueno 
de playa». es decir, un macho dominari¬ 
te cjue posee un haren, raramente pelea 
con sus vecinos, los cuales lienen sus 


propios territorios que defender. No obs¬ 
tante. debe estar en constante vigilancia 
contra los machos sin companera, que 
desafian a los duenos de playa por la 
posesion de sus harenes. 

De todas las clases de vertebrados. las 
aves son las que presentan una territo- 
rialidad m&s llamativa. La mayorfa de las 
aves canoras establecen sus territorios a 
principios de la primavera y los defien- 
den, tan vigorosamente como pueden, 
contra otros machos de la misma especie 
durante tocla la primavera y el verano, 
cuando el apareamiento y la anidacion 
estan en su punto culminante. Por ejem- 
plo, un macho de gorrion cantor tiene un 
territorio de aproximadamente tres mil 
metros cuadrados. En un area determi- 
nada, el numero de gorriones cantores 
permanece aproximadamente igual ano 
tras ano. La poblacion permanece esta- 
ble, ya cjue los jovenes van ocupando los 
territorios de los adultos a meclida que 
estos van murienclo. Cualquier exceden- 
te de poblacion de gorriones cantores es 
eliminado de los territorios y de esta 
forma no podran ni aparearse ni anidar. 

Las aves marinas, como las gaviotas, 
a lea traces, pajaros bo bos y albatros, viven 
en colonias cjue estan divididas en terri¬ 
torios muy pequenos, del tamarto del 
nido (Figura 38-17). Estos territories de 
ias aves no pueden incluir sus zonas de 
pesca, ya cjue se abastecen en el mar, 
donde el alimento esta constantemente 
cambiando de lugar y es compartido por 
todos los individuos. 

Fl com porta mien to territorial no es 
tan evidence en los mamfferos como en 
las aves. Los mamiferos son menos mo- 
viles que las aves y esto hace mAs traba- 
joso el patrullar un territorio contra los 
posibles intrusos. En cambio, muchos 
mamiferos tienen areas de influencia 
(p. 619); estas consisten en el area total 
que un individuo recorre para sus activi- 
dades. No son cotos exclusivos que 
defender, sino cjue se solapan con las 
areas de influencia de los otros indivi- 
cluos de la misma especie. 

Por ejemplo, las areas de influencia 
de las tropas de papiones se solapan unas 
con otras, aunque una pequena porcion 
de cada area es reconocida como el terri¬ 
torio de cada tropa para su uso exclusi¬ 
ve). Las areas de influencia pueden variar 
considerablemente en las cliferentes esta- 
ciones. Una tropa de papiones puede 



Figura 38-17 

Colonia de anidaci6n de alcatraces. 

N6tese el preciso espaciamiento de los 
nidos, cada uno situado justo fuera del 
alcance de los picotazos de sus vecinos. 

tener que trasladarse a una nueva area 
durante la estacion seca, para poder obte- 
ner agua y alimentos frescos. Los elefan- 
tes, antes de que sus movimientos fue- 
sen restringidos por el hombre, realizaban 
largas migraciones estacionales a traves 
de la sabana africana hasta llegar a zonas 
en las que alimentarse. No obstante, las 
areas de influencia que se establecen en 
cada estacion son extraordinariamente 
consulates en cuanto a su tamano. 

La comunicacion 
en el Reino Animal 

Solo a traves de la comunicacion un ani¬ 
mal puede influir en el comportamiento 
de otro. En comparacion con el inmenso 
potencial cornunicativo del habla huma- 
na, la comunicacion en los clem As ani- 
males esta muy restringida. Los animales 
pueden coinunicarse por medio de soni- 
clos, olores. contactos y movimientos. Se 
puecle utilizar cualciuier canal sensorial, 
y en este sentido la comunicacion animal 
tiene una gran riejueza y variabilidad. 

A diferencia de nuestro lenguaje, coni- 
j)uesto por palabras cjue tienen unos sig- 
nificados cjue pueden reordenarse para 
producir una serie casi infinita de nuevos 
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significados e imageries, la comunicacion 
entre los denies animales consiste en nn 
repertorio limitado de sen ales. Tip tea¬ 
men te, cada senal comunica un unico 
mensaje. Estos mensajes no pueden divi- 
dirse ni reordenarse para formar nuevos 
tipos de informacion. No obstante, un 
unico mensaje por parte de un transmi- 
sor puede proporcionar varias informa- 
ciones importantes para el receptor. 

El canto de un grillo anuncia a una 
hembra sin fecund a r la especie a la que 
pertenece el transmisor (los machos de 
las distintas especies tienen diferentes 
tipos de cantos), su sexo (solo los machos 
cantan), su situacion (fuente del sonido) 
y su position social (solo un macho que 
dispone de un territorio alrededor de su 
madriguera canta desde ese pun to con- 
creto). Toclas estas son informaciones 
muy importantes para la hembra y cum- 
plen una funcion biologica. Pero el 
macho no tiene manera de alterar su 
canto para proporcionar otras informa¬ 
ciones adicionales concernientes a la 
comida, los depredadores o el habitat, 
que pod nan aumentar las posibilidades 
de supervivencia de su pareja, y asi 
aumentar su propia eficacia reproduc- 
tora. 

Atraccion sexual qutmica 
en las mariposas nocturnas 

Lit atraccion sexual en las mariposas del 
gusano de la seda es un ejemplo de un 
caso extreme) de comunicacion simple y 
estereotipada, que se ha desarrollado 
para que se pueda realizar una unica fun¬ 
cion biologica: el apareamiento. Las hem- 
bras virgenes de la mariposa del gusano 
de la seda tienen unas glandulas espe- 
ciales que producen una sustancia qui- 
mica de atraccion sexual, a la que son 
sensibles los machos. Los machos adul- 
tos «huelen» esta sustancia con sus gran- 
des antenas, que estan muy ramificadas 
y cubiertas por miles de celulas ciliactas 
que actuan como receptores (Figura 38- 
18). La may on a de estos receptores son 
sensibles a esta sustancia de atraccion, el 
bombicol (un alcohol complejo que 
debe su nombre al de esta mariposa, 
Bom byx mori) y a nada mas. 

Para atraer al macho, la hembra sim- 
plemente permanece quieta y emite una 
pequenisima cant id ad de bombicol. que 
es transportado por el aire. Cuando unas 



Figura 38-18 

Las grandes antenas de los machos de la 
mariposa del gusano de la seda Bombyx 
mori , son especialmente sensibles a la 
sustancia de atraccidn producida por las 
hembras. 

pocas moleculas llegan a las antenas del 
macho, este se ve estimulado para volar 
en contra del viento, en direccion a la 
hembra. Al principio busca al azar, pero 
cuando por casualidad se acerca a unos 
pocos cientos de metros de la hembra, 
detecta un gradiente de concentracion de 
la sustancia de atraccion. Guiado por este 
gradiente. vuela hacia la hembra, hasta 
que la encuentra y copula con ella. 

En este ejemplo de comunicacion qui- 
mica, el atrayente bombicol, que real- 
men te es una feromona (p. 734), sirve 
como senal para que se reunan los incli- 
vicluos de clistinto sexo. La eficacia esta 
asegurada, ya que la seleccion natural 
favorece la evolucion de los machos con 
receptores antenales lo bastante sensibles 
como para detectar la sustancia de atrac¬ 
cion a grandes distancias (varios kilome- 
tros). Los machos con un genotipo que 
origine insensibiliclad del sistema senso¬ 
rial no localizan a las hembras y son eli- 
minados de la poblacion. 


El lenguaje de las abejas 

lino de los sistemas de comunicacion no 
humana mas sofisticado y complejo es el 
lenguaje simbolico de las abejas. Las abe¬ 
jas obreras son capaces de cornunicar la 
localizacion de los alimentos, cuando 
estos estan demasiado distantes como 


para ser facilmente localizados por cada 
abeja. La comunicacion se realiza median- 
te unas danzas que, principalmente, son 
de dos tipos. La forma que tiene una 
mayor riqueza comunicativa es la danza 
de agitacion (Figura 38-19). Las abejas 
normal mente ejecutan estas danzas cuan¬ 
do las exploradoras regresan desde una 
fuente de alimentos rica, transportando. 
o el nectar en su estomago, o los granos 
de polen adheridos a unas zonas de sus 
patas en las que los pelos forman una 


El significado de las danzas de las abejas 
fue descubierto en 1943 por el zoologo 
aleman Karl von Frisch, uno de los 
ga mid ores del Premio Nobel en 1973. 

A pesar de los detallados y extensos 
experimemos de von Frisch y 
colahoradores, que apoyan sus 
interpretaciones originales sobre el 
significado de las danzas de las abejas, 
estos trabajos han sido criticados, en 
especial por el biologo americano Adrian 
Wenner, que ha sugerido que la 
correlation entre el simbolismo de las 
danzas y la localization del alimento es 
accidental. Este ultimo sostiene que las 
exploradoras, al regresar a la colmena, 
traen los olores caracteristicos de la 
fuente del alimento, y que las obreras son 
estimuladas medianie las danzas para que 
saigan a buscar las flores que tienen 
clichos olores. Wenner, junto con P. H. 
Wells, ha revisado sus investigaciones y 
las ha publicado como una autobiografia 
pole mica {Anatomy of a controversy • the 
question of a language among bees , 1990, 
Columbia University Press). Las 
afirmaciones de Wenner y Wells han 
ocasionado una fuerte con trove rs i a y han 
estimulado la realization de 
investigaciones mas rigurosamente 
controladas sobre las danzas de las 
abejas. Recientemente. algunos 
investigiidores han construido una abeja 
robot, que puede realizar la danza y los 
.sonidos que la acompanan. hade ndo 
vibrar sus «alas» metalicas. Cuando se 
introduce en una colmena este robot 
control ado por ordenador, capta la 
atencion de las propietarias de la 
colmena, que se dirigen a visitar fuentes 
de alimentos en el exterior que nunca 
habian visitado antes. Estos ex peri memos 
proporcionan una evidencia de que estas 
cLmzas aportan informacion tanto sobre la 
direccion como sobre la distancia de la 
fuente de alimentos para que esta sea 
visitada por las abejas recolectoras. 
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Figura 38-19 

La danza de agitacibn que las abejas emplean para comunicar tanto la direcdbn como la 
distancia hasta una fuente de alimentos. La linea recta de la danza de agitacibn indica la 
direccibn de acuerdo con la posicion del sol (angulos X e Y). 


especie de cesta. La danza de agitation 
se realiza siguiendo aproximadamente la 
figura de un otiio, y las realizan sobre 
una superficie vertical del panal. Un eielo 
tie la danza esta formado por tres com- 
ponenies: Cl) un circulo con un diame- 
tro tie aproximadamente tres veces la lon- 
gitud del cuerpo tie la abeja; (2) una linea 
recta en la que agitan el abdomen de un 
lado a otro, cmitiendo un sonido inier- 
mitente de baja frecuencia: y (3) otro cir- 
tulo girando en sentido contrario al tlel 
primero. Esta danza se repile numerosas 
veces alternando los giros en el sentido 
tie las agujas del reloj y en sentido con¬ 
trario. 

Las oscilaciones en la linea recta son 
el componente tie la danza que da una 
informacion mas importante. Las danzas 
de agitation se realizan casi siempre con 
buen tiempo y la direction tie la linea 
recta esta rtiacionada con la position tlel 
sol Si la exploration! ha localizado la 
comida en la direccibn del sol. realiza la 
linea recta tie agitation astendiendo ver- 
ticalmente por la superficie tlel panal. Si 
el alimento ha sido localizado 60° a la 


dereeha del sol, la linea de agitation 
forma un angulo de 60° a la dereeha de 
la vertical. Vemos, pues. que la linea tie 
agitacion forma el mismo angulo con 
relation a la vertical que la localization 
del alimento respecto a I sol. 

hi information acerca tit* la distancia 
a que se encuentra la fuente de alimento 
tambien esta cotlilicada en la danza tie las 
abejas. Si el alimento esta cerea de la col- 
mena (menos tie 50 m), la exploradora 
emplea una danza mas simple denomi- 
natla danza circular, [.a explorudora sim- 
plemente da una vuelta en el sentido de 
las agujas del reloj, entonces da la vuelta 
y realiza otra vuelta en sentido contrario 
al tie las agujas del reloj, repitiendo la 
representation numerosas veces. Otras 
obreras se agrupan en torno a la explo- 
radora y son estimuladas jot>r la danza, asi 
como por el olor del nectar o de los gra 
nos de polen tie las [lores que hart sido 
visitadas. Entonces, las obreras vuelan y 
buscan en todas tiirecciones, pero sin ale- 
jarse demasiado, La danza circular lleva 
el mensaje de que la com it la se encucn 
tra en las proximidades de la colmena 


Si el alimento esta mas lejos, la danzii 
circular se transforma en la danza tit* agi¬ 
tation. que proporciona informacion tit* 
la distancia y tie la direction. El ritmo 
de la danza es directamente proportional 
a la distancia a la que se encuentra el ali- 
niento. Si la comida esta a 100 m aproxi- 
matlamente, catla eielo en forma de oclio 
lo realizan en 1,25 segundos aproxima¬ 
damente; si esta a unos 1000 m. dura 3 
segundos, y si esta a 8 km dura 8 segun- 
dos. Cuando el alimento es abuntlante, 
las abejas no tienen por que tlanzar. Pert) 
si es escaso, las danzas se hacen muv 
inteasas y las obreras se agrupan en torno 
a las explorations que regresan a la col¬ 
mena y las siguen a traves de las danzas. 

Comunicaci6n por medio 
de exhibiciones 

La exhibicion es un tipo tie conducta o 
una serie de conciuctas que se utilizan 
con lines comunicativos. La lilxTacion tie 
sustancias por parte de las hembras tie 
algunas mariposas nocturnas y las dan¬ 
zas de las abejas, que hemos descrito, .son 
dos ejemplos tie exhibiciones; lo mismo 
ocurre con los gritos tie alarma de las 
gaviolas, el trino tie los gorriones, las dan¬ 
zas de cortejo tie los lagopotlos y los 
«ojos» tie las alas posteriores que deltas 
mariposas nocturnas ease nan brusca- 
mente para asustar a un posible enemi- 
go. Una autentica exhibicion es un patron 
de comportamiento que sc ha itlo motli- 
ficando a lo largo tie la evolution para 
hacer que su efectividatl comunicativa 
aumente. Este proceso se conoce como 
ritual izacibn Por medio tie la riiualiza- 
cion. movimientos o rasgos simples se 
han hecho mas profuntlos, conspicuos o 
precisos, y su funcion original, indefini- 
da, ha adc|uiritlo un signillcatlo. El resul- 
tado tie tal intensificacion es que dismi- 
nuye la posibilidatl tie una equivocacion 
Hi complejo comportamiento previo 
al apareamiento tlel alcatraz (piquero) 
patiazul (Figura 38-20) es un buen ejem- 
plo. Hslas exhibiciones se realizan con 
una intensidad maxima cuando las aves 
se reunen despues tie un peiiodo tie 
separation. FI macho, a la dereeha en la 
i lust ration, esta «mirando al eielo**: colo- 
ca la cilxza y la cola en direction al eielo 
y gini las alas hacia delante, atloprantlo 
una posicion aparentemente imposihle, 
para ensenar sus superficies dorsales a la 
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Figura 38-20 

Pareja de alcatraces (piqueros) patiazules 
de las Galapagos, Sula nebouxii , 
exhibiendose mutuamente. El macho (a la 
derecha) esta «mirando al cielo»; la 
hembra (a fa izquierda) esta «desfilando». 
Esta llamativa y estereotipada exhibicion 
de comunicacidn sirve para mantener la 
mutua estimulacion y el comportamiento 
cooperative durante el cortejo, la 
nidificacion y la cria. 


hembra. Mientras adopta esta postura 
emite unos silbidos muy agudos. La hem¬ 
bra, a la izquierda, esta «desfilando»: anda 
como los gansos, con una lentitud exa- 
gerada, levantando sus briilantes patas 
azules en cada paso, como si quisiera 
mantenerlas en alto durante unos 
momentos para que el macho las admi¬ 
re. Realizan estas exhibiciones tan per¬ 
sonal izadas con una solemnidad que para 
el observador parece totalmente inutil. 
Estos alcatraces son muy conocidos por 
sus graciosas «payasadas». 

Es innecesario clecir que, para estas 
aves, la diversion no forma parte de sus 
ceremonias. La naturaleza exageracla de 
estas exhibiciones asegura que el men- 
saje no se pierda y que sea comprendi- 
do; son necesarias para establecer y man¬ 
tener un fuerte vinculo entre el macho y 
la hembra. Esta necesidad tambien expli¬ 
ca la naturaleza repetitiva de estas exhi¬ 
biciones, que se repiten muchas veces 
durante toclo el cortejo nupcial, liasta que 
la hembra realiza la puesta de los hue- 
vos. La reiteracion mantiene un estado 
de mutua estimulacion entre el macho y 
la hembra, que asegura el grado de coo- 
peracion necesario para la copula y la 
posterior incubacion y cuidado de los 
jovenes. Un macho sexualmente estimu- 
lado tiene poco exito con una hembra 
desinteresada. 

Aunque los animales son capaces de 
llevar a cabo conductas muy organizadas, 
ello no implica que se pueda apreciar 
ninguna inteligencia en su proposito. En 
algunas ocasiones, estas conductas apa- 
rc;ntemente inteligentes fallan, y estos 


incidentes ponen de manifiesto su natu¬ 
raleza estereotipada. El siguiente relate 
es un ejemplo perfecto de la naturaleza 
automatica de un comportamiento ina- 
decuado en una colonia de alcatraces*: 

Un macho de una vieja pareja llega 
volando al nido. Normalmente 
picaria a su pareja en la cabeza con 
una cierta violencia y entonces 
continuaria con una larga v 
complicada ceremonia de 
encuentro, una exhibicion exclusiva 
entre los miembros de la pareja. Por 
desgracia, la hembra tenia su 
mandibula inferior enganchada en 
un trozo de reel de pesca, que 
estaba firmemente sujeto en la 
estructura del nido. Constantemente 
intentaba levantar la cabeza para 
realizar la ceremonia de encuentro 
con su pareja, pero lo unico que 
conseguia era abrir su mandibula 
superior, mientras la inferior 
permanecia enganchada en el 
enredo. La hembra aparentemente 
estaba amenazando al macho con 
su pico tan abierto y el respondio 
inmediatamente, atac&ndola. En 
cada ataque la hembra se agachaba 
y apartaba su pico (la manera en 
que las hem bras de los albatros 
apaciguan a los machos agresivos). 
Inmediatamente el macho dejaba de 
darla picotazos y ella de nuevo 

* Nelson, B. 1968. Galapagos: islands of birds. 
London, Longmans, Green and Co., Ltd. Reimpreso 
con permiso de William Morrow and Company. 


vo 1 via a darle la bienvenida, pero 
solo conseguia abrir de nuevo el 
pico, y lo que conseguia era un 
nuevo ataque. Y as! sucesivamente, 
a pesar de que estas clos aves 
Uevaban unidas varios a nos, y de 
que el enredo, la causa de todo el 
conflicto, era claramente visible. 

Comunicaci6n entre el hombre 
y otros animates 

Uno de los problemas de los estudios 
sobre la cornu nicacion animal es com- 
prender que canal sensorial estan utili- 
zando los animales. Las senales pueden 
ser exhibiciones visuales, olores, vocali- 
zaciones, vibraciones tactiles o corrien- 
tes electricas (como, por ejemplo, entre 
ciertos peces). Aun es mas dificil el esta- 
blecimiento de una via de doble comu¬ 
ni ca cion entre los a ni males y el hombre, 
ya que el investigaclor debe «traducir» los 
significados en slmbolos que los anima¬ 
les puedan comprender. Ademas, los 
ho mb res son males companeros de la 
mayor parte de los animales. No obstan¬ 
te, a principios de la decada de 1970 se 
enseno a una hembra de chimpance 11a- 
mada Washoe a utilizar y comhinar ges- 
tos, usando las «palabras» del American 
Sign Language, que urilizan muchas per¬ 
sonas sordas para poder comunicarse. El 
descubrimiento de que los gestos manua- 
les y los movimientos expresivos eran 
mucho mas apropiados que las palabras 
en la comunicacion con los monos antro- 
pomorfos, fue cons id era do como el 
mayor avance en la investigation del com- 
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portamiento. Despiies de Washoe, los 
estudios del lenguajc de signos se han 
extendido a otros chimpances y gorilas, y 
varios de olios han adquirido «vocabula- 
rios* de varios centenares de signos, algu- 
nos de ellos inventados ;x>r ellos mismos. 

Kl etologo Irven DeVore indiea quo, 
utilizando el canal adecuado para el did- 
logo, pueden conseguirse otros proposi- 
tos. ademas de los cientificos*: 

Un dia estaha vo en la sahana. lejos 
de mi camioneta. observando a un 
grupo de papiones, cuando un 
joven vino y me quite los 
prismaticos. Sabia que si llegaban a 
la tropa podria darlos por perdidos, 
de forma que interne recuperarlos. 

F.l joven grito. Inmediatamente 
todos los machos adultos de la 
tropa se lanzaron contra mi 
(comprendi como deberia sentirse 
un leopardo cuando lo acorralan). 

La camioneta estaha a unos 10 6 12 
metros. Tenia que hacer frenle a los 
machos. Comence a relamerme los 
labios muy exageradamente. Un 
gesto con el que un pap ion quiere 
dedr, tan en£rgicamente como 
puede: «No tengo malas intenciones 
hacia ti». Los machos me atacaron, 
gruhendo y ensenandome sus 
dientes. Justo delanle de mi se 

‘DeVore, Irven. The marvels of animal behavior. 1972. 
Washington. D.C . National Geographic Society. 


Aun no se puede contestar de modo 
concluyente si Ins simios son o no 
capuecs de combi nar senales tes decir 
«palahras») para producir omciones (una 
capacidad que es esencial para un 
autcntico lenguajc). Ademas, aunque los 
simios usan senales para petlir, ordenar y 
solicitar. no parecen ser capaces de hacer 
dcciaraciones con la intent ion de cambiar 
el com portamiento o la opinion de la otra 
pane. I .os cnticos de los primcros estutlkxs 
sobre el lenguajc tie los simios suponian 
que la mayoria tie las senales 
«pronunciadas» por los simios, fueron 
apuntadas por los maestros Sostcnian que 
los investigadores liabian sido vidimus del 
error de “Clever Hans*. hacicndo alusion a 
un eaballo «prcxligioso- tie principles tie 
siglo que pareda que «sumaba 
inteligcntementc*, y que daba las 
respuestas con sus eascos. pen) que en 
realidatl lo que hacia era responder a 
unos tenues e inadvertidos avisos de su 
domatlor. Mas recieiuemenlc. los estudios 
aparecidos han aeahado salisfactoriamente 
con estas criticas, ya que se ha aislado a 
los simios de sus maestros durante las 
sesiones tie comprobacion 


pararon. ladearon sus cabezas hacia 
un lado y empezaron a relamerse 
los labios, planlandomc cara. Kilos 
se relamian. Yo me relamia. «No 
tenemos malas intenciones hacia ti». 
«Yo tampoco». Esta fue, 
consider^ndolo despues, una 


«conversaci6n» maravillosa. Kero 
mientras mis labios hablaban el 
itlioma tie los papiones, mis pies me 
1 leva ban hacia la camioneta, hasta 
(jue pude saltar a su interior y cerrar 
la puerta. 

Kn los ultimos aftos, se ha avanzado 
mucho en el estudio de la comunicacion 
animal, debitlo a la compression de una 
gran cantidad de hechos e informaciones 
sobre la comunicacion. en muchas espe- 
cies. Kl niundo de los animales esta reple- 
to de cornunicaciones. Kcconociendo que 
el razonamiento y la perspicacia no son 
necesarios para llevar a cabo una con- 
ducta eficaz y muy organizada. no debe¬ 
ria mos conduir que los animales inferio- 
res son, como Descartes afirmo en el S. 
xvit. nada mas tjue maquinas. Aunqueel 
alcalraz, en el ejemplo antes visto, care- 
ce de «inteligencia» para lilierar a su pare- 
ja tlesenredando su pico, si que fue capaz 
de elegir apropiadamente las miles de 
estrategias t|iie debia ir empleando a lo 
largo de toda su vida: como encontrary 
conservar una companera, donde cons- 
truir su nitlo y como defenderlo, como 
localizar y caplurar el alimento, v que 
hacer cuando variaba el ambiente. Todas 
estas y muchas otras importantes modi- 
ficaciones del comport a mien to son nece- 
sarias ante las nuevas situaciones que van 
apareciendo. Posiblemente todo esto 
puede hacerlo un maquina, pero solo 
gracias a una com pie j id ad extraord inaria. 


Resumen 


1:1 estudio del comportamiento de los anima- 
les ha surgido como una disciplina cienlifica 
paniendo de ires enfoques experimentales 
diferentes. Li psicologia comparada hace un 
Especial eiilasis en los mecanismos que con 
trolan el comportamiento, empleando relati- 
vamente pocas especies. con la intention tie 
que las conclusiones extraidas puedan a pi i 
curse a otros animales. la elologia es el estu- 
tlio del comportamiento, lanto innalo como 
aprendido. de los animales en su habitat natu¬ 
ral. Los etologos han demostrado t|ue los ras- 
gos del compoiiamiento tienen su propia his- 
toria evolutiva y que dejxntlen de la seleccion 
natural. La sociobiologia se centra en la com- 
prension del como y del porque, del tlesa- 
rrollo de la conducta social en los animales. 
Tanto la etologia como la stxiohiologfu iratan 


tie dilerenciar los mecanismos responsables 
del comportamiento (causalidad proxiina) y 
la funcion o la evolucion de tal comporta- 
mienio (causalidad ultima). 

Los estudiosos tlel compoiiamiento tie los 
animales han observado y catalogado muehos 
patrones tlel componamiento tie los animales 
que son muy predecibles y casi siempre inva- 
riables en su ej ecu cion. A menutlo estos palm 
nes estan provocados, o «liberatlos», por un 
estimulo ambiental concreto y, generalmen- 
te, simple, denominado estimulo serial Aun- 
que tales t t import a mientos pueden provocarsc 
en momentos inadecuados, son sumamenie 
efieaces y permiten que el animal responda 
muy rapitlamenle. Id desarrollo tie patrones 
tie coni porta miento depende tie la internet ion 
entre el propio organismo y el ambiente en el 


que vive el animal. Por esta razon, los cienti- 
ficos dedicados al estudio del eomponanucnio 
prelieren evitar describir los patrones tie com¬ 
ponamiento como «inst1niivos» o «innatu$». a 
pesar de que scan muy invariables en su eje- 
cuci6n. 

Kl com porta miento puede modificarse por 
medio del aprendizaje a traves de la expe- 
riencia. Dos lipos de compoiiamiento apren- 
d it los simples son la habit uaci6n, tjue es la 
reduccion o eliminacion de una conducta de 
respuesta en ausencia de algun premio ocas- 
tigo, y la sensibilization. en la epic la reitera- 
cion de un estimulo aumenta la intensitlad de 
la conducta tie respuesta id reflejo tie reinic- 
cion tie la branquia en el molusco marino 
Afrfysia, se ha descrito como una respuesta de 
protection, que puede modificarse ex peri- 
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mental men te y on la que pueden apreciar.se 
tanto la habituacion como la sensibilizacion. 
la modification de la respuesta de alarma cle 
I os polios cle gaviota argentea es otro ejem- 
plo cle habituacion. Otra forma cle aprendizajc 
es la impronta, el vinculo cle reconocimiento 
duradero que se forma muy tempranamcnte 
entre I os jovenes cle muchos animales y sus 
mad res. 

El comportamiento social es la conducta 
de una especie cuando los miembros interac- 
tiian unos con otros. En las organizaciones 
sociales, los animales ticnen tendencia a per- 
munecer juntos, coiminicarse unos con otros 
y, por lo general, oponerse a las invasiones 
por parte cle «forastcros». Las ventajas de la 
sociabilidad son, entre otras, la defensa coo¬ 
pera tiva ante los predadores, la busqueda 


cooperativa del alimento, el perfecciona- 
miento cle la conducta reproductora y del cui- 
dado cle los jovenes por parte cle los padres, 
y la transmision de informacion a traves cle 
la sociedad, Dado que los animales sociales 
compiten unos con otros por los recursos 
limit ados (como la com id a, la pa re j a sexual 
o d refugio), estos conflictos se resuelven fre- 
cuentemente por medio de una forma cle hos- 
tilidad abierta, denominada agresion. La 
mayoria cle estos encuentros entre animales 
de la misma especie son combates ritualiza- 
dos, cjue traen consigo una intimidation mas 
que un intento cle herir o matar. La jerarquia, 
en la que la priori dad de acceso a los recur¬ 
sos comunes se establece mediante la agre¬ 
sion, es frecuente en las organizaciones socia¬ 
les. Un lerritorio es un area defendicla de la 


que son exputsados los intrusos cle la misma 
especie. 

La comu nicacion. a menu do consiclerada 
como el elemento esencial de la organ izacibn 
social, es el medio por el que los animales influ - 
yen sobre la conducta cle otros animales, utili- 
zando sonidos, olores, exhibiciones visuales. 
tacto u otras senales sensoriales. En com pa ra¬ 
don con la ric|ueza del lenguaje humano, los ani¬ 
males se comuniean con un reixrrtorio muy liini- 
tado de senales. L*no de los ejemplos mas 
comx'idos cle comu nicacion animal es el dc las 
danzas simbolicas de las abejas. Las aves se 
comuniean media nte gritos o cantos y, espe- 
cialmente, media nte exliibiciones visuales. Tam- 
bi6n se comuniean media nte movimientos sim¬ 
ples y ritualizados. que se ban transformado en 
senales conspicuas con un significado concrete). 


Cuestionario 


1. (jEn qu6 se diferencian los enfoques 
experiment ales de la psicologia 

com para da y cle la etologia? Co me nte 
cual es el objeto y cjue me tod os emplea 
cad a una cle estas disciplines. 

2. El comportamiento cle «rodar el huevo» 
de los gansos es un ejemplo excelente 
cle conducta muy predecible. Interprete 
esta conducts empleanclo los terminos 
cle la etologia clasica: liberador, cstimulo 
serial, y conducta estereotipada. 

Interprete la defensa territorial por parte 
de los machos cle espinosillo empleando 
los m ism os terminos. 

3. La idea cle que el comportamiento 
puede ser tanto innato como aprendido, 
es conocida como la corn rovers ia 
«nature versus nurture*. iQue razones 
se pueden dar para argu men tar que esta 
separacion tan estricta no existed 

4. Dos tipos cle aprendizaje simple son la 
habituacion y la impronta. Diferencielos 
y ponga algun ejemplo de cada uno cle 
(Jlos. 

5. Algunos linajes cle abejas desarrollan un 
comportamiento higienico, cl esta pan do 


las celdillas en las que hay larvas 
infectadas por la bacteria causante cle 
una enfermedad denominada «larva$ 
sucias», y eliminan las laivas muertas de 
la col mens. ;Que evidencias hay de cjue 
este comportamiento se transmite 
gracias a la segregacion independiente 
cle cl os genes? 

6. Discuta las ventajas de la sociabilidad 
para los animales. Si la vicla en sociedad 
com porta numerosas ventajas, <?por que 
algunos animales viven cle forma 
solitaria y con exito? 

7. Indicjlie por cjue la agresion, que podria 
parecer una forma cle comportamienro 
contra produce nte, se da entre los 
animales sociales. 

8. ,;Qu6 ventaja aclaptativa re present a la 
agresion ritualizada, tanto para el 
ganador como para el perdedor, en 
com pa radon con otros tipos de 
combates no moderados? 

9. £Para que usa un animal su lerritorio, 
como lo establece, y como lo defiende? 
,;CuiU es la difereneia entre un lerritorio 
y un area cle inlluencia? 


10. Come nte las limitaciones cle la 
comunicacion entre los animales, en 
comparaci6n con la humana. 

11. La danza de comunicacion que realizan 
las abejas exploradnras cuando regresan 
a la colmcna, para indicar la 

localizacion cle los alimentos, es un 
excelente ejemplo de 
comunicacion compleja entre animales 
«simpies». ^Como codillcan las abejas en 
su danza cle agitacion la direccion y ia 
distancia? ;Cual es el proposito de la 
danza circular? 

12. /;Que se pretende con la «ritualizacion» 
de las exhibiciones de comunicacion? 
<;Cual es el signifieado adaptativo cle la 
ritual iza ci6n? 

13. Los primeros intentos de los hombres 
para comunicarse verbal me nte con los 
chimpanc6s fueron casi total men te 
infructuosos. No obstante, 

recientemente los investigaclores han 
aprendido a comunicarse con exito con 
algunos primates. ^Como lo han 
conseguido? 
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La Nave Tierra 

Todas las formas vivas se encuentrail en la fina capa de la 
tierra eonocida como biosfera. Desde que las primeras 
fotografias tomadas desde las naves espaciales Apolo 
mostraron una hermosa esfera azul y blanca en medio de un 
espacio oscuro ilimitado. los que las veian se sentian 
asombrados, e induso humillados, por nuestro aislamiento e 
insignificancia en la inmensidad del Universo. La expresion 
-Nave Tierra* se ha hecho comun. Hay que comprender que 
todos los materiales necesarias para el mantenimiento de la 
vida se encueniran en una delgada capa de tierra y agua, y en 
la estrecha atmosfera que hay sobre ella. Podemos hacernos 
una buena idea de la delgadez de la biosfera si nos 
imaginamos una tierra redudda a una esfera de 1 m de 
cl ia metro. Kn ese case; ya no podrlamos percibir los relieves de 
la stiperficie terrestre. Las grandes montanas ya no serian mas 
que una fina capa de pintura a plica da sobre nuestra Tierra 


redudda; las grandes profundidades oceanicas senan ahora 
como pequenos aranazos. 

La biosfera y los organismos que en ella viven han 
evolucionado paralelamente. Gracias a un intercambio 
contintio entre los seres vivos y el ambiente, ambos han ido 
modified ndose, y sus relaciones favorables se han mantenido. 
La biosfera de la Tierra, con todos sus componentes bioticos 
y abioticos, no es algo estatico, sino que esta cambiando 
constantemente y, en algunos casos, esos cambios son tan 
acusados como la propia evolucion de los animales. Hoy. la 
Tierra esta cambiando mas rapidamente que nunca, debidoal 
impacto de la actividacl del hombre, el mayor de todos los 
agentes de desestabilizacion biotica que la Tierra ha 
conocido. Unicamente el primitivo bora harden de la Tierra 
por asteroides produjo un impacto mayor sobre los seres 
vivos del planeta. ■ 
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En 11 n Universo en el que hay miilones de 
estrellas, nuestra Tierra no es mas que un 
pequeno planeta, que gira alrededor de 
una estrella ordinaria. Miles de estrellas 
son similares a nuestro Sol. y poseen sis- 
temas planetarios que, en principio, po¬ 
seen condieiones adecuadas para la vida. 
Sin embargo, de todos estos planetas, el 
nuestro es el unico que sabemos que tiene 
vida. Hasta que se compruebe lo contra- 
rio, la Tierra es unica, un verdadero pa- 
raiso dentro de un Universo infinito. 

,;Que es lo que hace de la Tierra un 
lugar con un ambiente especial para la 
vida? La mayoria de los biologos estan de 
acuerdo en que lo mas importante es la 
presencia de agua en estado liquido sobre 
la supertkie de la Tierra. El agua, que tiene 
muchas propiedades fisicas extraordina¬ 
rias, es el medio en el que se origino la 
vida y proporciono a la Tierra un clima 
moderado, en el que la vida pudo evolu- 
cionar de forma continua. Otras muchas 
propiedades de la Tierra hacen que sea 
un lugar optimo para la vida. Entre ellas, 
se pueden citar el suministro incesante que 
recibe de luz y calor por parte de su infa- 
tigable Sol; el rango de temperaturas ideal 
para la vida, ni demasiado calor ni dema- 
siado frio; la presencia de los componen¬ 
ts principales y secundarios, que son 
imprescindibles para la formacion de 
materia viva; y una poderosa fuerza de 
gravedad que hace que a su alrededor se 
mantenga una ancha atmosfera gaseosa. 


Las muchas propiedades que hacen de la 
Tierra un maravilloso lugar en el que 
puede hal>er vida fuerun reconocidas y 
esiudiadas en detalle, por primera vez, 
por Lawrence J. Henderson (1878-1942) 
en su libro The Fitness of the Environment , 
publicado en 1913- Es digna de mencion 
la perspicacia de este insigne bioquunico 
y fisiologo de 1 ■harvard, cuyas 
observaeiones se publicaron antes del 
nacimiento de la ecologia como ciencia. 
Comprenclio la interaccion entre los 
organismos y el ambiente, lo que 
posteriormentc se convirtio en el principio 
sobre el que se sustenta coda la ciencia de 
la ecologia. El libro de Henderson merece 
un mayor reconocimiento del que ha 
disfrutado, ya que raramente se le cita en 
los tratados de ecologia. 

El organ ismo y su entorno se man tie- 
nen muy interrelacionados. HI ambiente 
se ve modificado por los seres vivos, y las 


poblaciones de organismos se han ido 
modificando a lo largo del proceso evo¬ 
lutive para adaptarse al ambiente v a los 
cambios de este. Como un sistema abier- 
to que es, un animal esta constantemente 
captando y emitiendo materiales y ener- 
gia. Las sustancias necesarias para la vida 
se obticn.cn a partir del medio fisico, tanto 
directamente, por los productores como 
las plantas verdes. como indirectamente, 
como lo hacen los consumidores, que 
finalmente devuelven sustancias inorga- 
nicas al ambiente mecliante sus productos 
de excrecion, o al pudrirse y desintegra- 
se sus propios cuerpos Iras la mueite. 

Las formas vivas son eslabones tem- 
porales compuestos por sustancias del 
ambiente, que al final terminaran vol- 
viendo a el para ser reutilizados en la 
constitucion de una nueva forma viva. 
Vida, muerte, descomposicion y reutili- 
zacion han constituido el ciclo de la exis- 
tencia desde que surgio la vida. 

La primitiva Tierra de hace 3500 miilo¬ 
nes de a nos, arida, tempestuosa y volca- 
nica, con una atmosfera reductora de amo- 
niaco, metano y agua, era la adecuacla para 
la sintesis prebiotica que condujo a los 
comienzos de la vida. Aunque al principio 
no era totalmente adecuacla para los orga¬ 
nismos que habitan la Tierra en la acluaii- 
dad, incluso resultana letal para ellos, era 
exactamente la que necesitaban las pri- 
meras formas vivas, que no podrian sobre- 
vivir en nuestro ambiente actual. La apari- 
cion de oxigeno libre en la atmosfera, 
prcxJucido principalmente. si no en su tota- 
lidad, por los seres vivos, es un ejemplo 
de la reciprocidad entre los organismos y 
su ambiente. Aunque el oxigeno era, al 
principio, un veneno para las prime ms for¬ 
mas vivas, su acumulacion gradual a lo 
largo del tiempo, a paitir cle la fotosinte- 
sis, forzo la aparicion de alteraciones bio- 
quimicas protectoras que condujeron a una 
depencleneia casi total del oxigeno. Ade- 
mas, al adaptarse y evolucionar, los orga¬ 
nismos actuan sobre el ambiente y pro- 
ctucen cambios en el. y al hacerlo, ellos 
mismos han de cambiar de nuevo. 

Distribucion de la 

VIDA SOBRE LA TlERRA 

La biosfera y sus subdivisiones 

La biosfera, como normalmente se defi¬ 
ne, es la delgada capa externa cle la Tie¬ 


rra, en la que puede haber vida. Si bien 
quecia, probablemente, mejor definida 
como un sistema global en el que se 
encuentran toclas las formas vivas que 
hay sobre la Tierra y el ambiente fisico 
en el que se encuentran dichos organis¬ 
mos y con el que interaction. Las subdi¬ 
visiones abioticas de la biosfera son la 
litosfera, la hidrosfera y la atmosfera. 

La litosfera es el material rocoso del 
manto externo de la Tierra y es la fuen- 
te ultima cle todos los elementos minera- 
les que los seres vivos necesitan. La 
hidrosfera es el agua que hay sobre la 
superficie de la Tierra o cerca de ella. El 
agua esta distribuida sobre la Tierra segun 
un ciclo hidrologico global que incluye 
evaporacion, precipitacion y escorrentia. 
Las cinco sextas partes del total del agua 
que se evapora pr<x:eden de los oceanos, 
y se evapora mas agua descle los ocea¬ 
nos que la que estos reciben por preci¬ 
pitacion. La evaporacion oceanica pro- 
porciona la mayor parte de la lluvia que 
mantiene la vida sobre la Tierra. El com- 
ponente gaseoso de la biosfera, la atmos¬ 
fera, exupa unos 3500 km sobre la super¬ 
ficie terrestre, pero toda la vida esta 
confinacla en los primeros 8 a 15 km a 
partir cle aquella (troposfera). La panta- 
lia atmosferica de oxigeno-ozono esta 
concentrada, en su mayoria, entre ios 20 
a 25 km. Los principales gases presen¬ 
ters en la atmosfera son: nitrogeno (78 %), 
oxigeno (21 %), argon (0,93 %), dioxiclo 
de carbono (0,03 %), y cantidades varia¬ 
bles cle vapor de agua. 

El oxigeno atmosferico se origino casi 
totalmente a partir de las plantas foto- 
sinteticas. Como ya se ha discuticlo en el 
Capitulo 3, la Tierra primitiva tenia una 
atmosfera reductora carente de oxigeno. 
Cuancle se desarrollo el proceso cle la 
fotosintesis, hace unos 3000 miilones de 
anos, el oxigeno empezo a ir acumulan- 
dose gnidualmente en la atmosfera. Es cle 
suponer que en el Paleozoico medio, 
hace unos 400 miilones cle anos, la con- 
centracion cle oxigeno era del 21 %, co¬ 
mo en la actualiclacl. Desde entonces, el 
consume) de oxigeno por parte de los 
animales y las plantas esta en equilibrio 
con su produccion. El excedente de oxi¬ 
geno en la atmosfera se origind por la 
fosilizacion de las plantas, antes de que 
se descompusieran o lueran comidas por 
los animales. Como estos acumulos de 
combustibles fosiles son quemados por 
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Figura 39-1 

El «efecto invernadero». El dioxido de carbono y el vapor de agua de la atmosfera son 
atravesados por la luz del Sol, pero absorben la energia calorifica reflejada por la 
superficie de la Tierra, lo que Neva al calentamiento del aire atmosferico. 


Dioxido de carbono y temperaturas medias 
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Figura 39-2 

Incremento general de la concentracion de dioxido de carbono en la atmbsfera y temperaturas 
medias de los ultimos 140 anos. Los datos anteriores a 1958 han sido extraidos de las burbujas 
de aire atrapadas en los hielos de los glaciates en diversas partes del mundo. Durante los ultimos 
cien anos la cantidad de dioxido de carbono en la atmosfera ha aumentado de manera regular, 
mientras que la temperatura de la Tierra ha seguido una tendencia mucho menos uniforme. 


nuestra civilization industrial, esc exce- 
dente de oxigeno acumulado a lo largo 
de los tiempos podria llegar a-agotarse. 
Afortimadamente esto es improbable por 
dos razones: (1) la mayor parte del car¬ 
bono fosilizado esta depositado en estra- 
tos y rocas incombustibles, y (2) las reser- 
vas de oxigeno en la atmosfera y en los 
oceanos son tan grandes, que podrian 
suministrar oxigeno durante varios miles 
de anos. induso si de repente cesase tcxlo 
el aporte forosintetico. 

Sin embargo, hay que tener en cuenta 
que la rapida y continua emision de dio¬ 
xido de carbono hacia la atmosfera, pro- 


cedente de la utilization de combustibles 
fosiles puede afectar tie manera significa- 
tiva a la temperatura de la Tierra. Gran 
parte tie la energia luminica de onda corta 
procedente tlti Sol, se refleja como ener¬ 
gia ealorica infra rroja tie onda larga (Figu¬ 
ra 39-1). Algunos tie los componentes 
atmosfericos, especialmente el dioxido tie 
carbono y el vapor de agua, impiden la 
pftrdkla de ese calor, prcxiuciendo el calen¬ 
tamiento de la atmosfera. Esto es a lo que 
se conoce como «efecto invernadero», ya 
que la atmosfera actiia atrapando el calor 
reflejado por la superficie terrestre, del 
mismo modo que los crLstales de un inver- 


nadero retienen el calor emitido por las 
plantas y el suelo que hay en su interior. 
Aunque el efecto invernatlero proporcio- 
na las condiciones esenciales para la vida 
sobre la Tierra, hemos de estar preocupa- 
tlos por la acumulacion gradual tie tlioxi- 
do de carlx>no que podria conducir a un 
aumento demasiado grande de la tempe- 
ratura tie la biosfera (Figura 39-2). 


El interes tie los efectos del incremento de 
la cantidad de dioxido de carl->ono 
atmosferico, debido principalmente a la 
utilization de combustibles fosiles, no se 
apoya en una mera conjetura. El dioxido 
de carlxmo en la atmosfera ha aumentado 
desde las 280 partes por millon (ppm) 
existentes antes de la Revolution 
Industrial, hasta un promedio de 335 ppm 
en la actualidad, y continua aumentando 
a un ritmo de 1,3 ppm al ano. Es de 
esperar que sobrepase las 600 ppm en el 
proximo siglo. En el S. xix, la temperatura 
media de la Tierra aumento 0,4 °C, y se 
espera un aumento de 3 °C cuando la 
cantidad de dioxido de carbono se 
duplique durante el proximo siglo. Un 
calentamiento de una magnitud sin 
precedentes. Es de esperar un cambio 
tiimaiico imporrante que origine una 
mayor sequia en las zonas cerealistas 
americanas y una mayor humedad a lo 
largo de las costas. Tambi6n es posible 
ciue se derritan los hielos de los Polos de 
la Tierra. con la consigniente inundation 
de las costas bajas del planeta. Cualquiera 
que sea el resultado, una enorme y no 
planificada revolucion esta en marcha. 


LOS AMBIFNTES TERRESTRES: 
LOS BIOMAS 

Un bioma es una gran unidatl biotica, 
con una formacion vegetal caracteristica 
y fScilmente reconocible. Los boranicos 
hace tiempo que reconocieron que el 
ambiente terrestre podia tlividirse en 
grandes unidades en funcion de sus 
vegetaciones caracteristicas, como bos- 
ques, praderas, clesienos, etc. La distri- 
bucion de los animales sientpre ha sido 
mas dificil de establecer, ya que las dis- 
tribuciones de las plantas y de los ani¬ 
mates no coinciden en el espacio de una 
manera exacta. Provisionalmente. los zcx>- 
geografos aceptan la distribution vege¬ 
tal como la unidatl biotica basica, y reco- 
nocen los biomas como combinaciones 
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Figura 39-3 

Algunos de los principales biomas de Norteamerica. Las fronteras entre los diferentes biomas no son tan nitidas como se representan, sino 
que unos se superponen a otros en areas bastante extensas. 


caracteristicas de animales y plantas. Un 
bioma se puede por tanto identificar 
como una formacifin vegetal dominante 
(Figura 39-3), pero como los animales 
depencien de las plantas, cada bioma 
soporta una fauna caracteristica. 

Cada bioma es cliferente, pero sus 
limites no son claros. Cualquiera que 
haya viajado a traves de America del 
Norte, sabe que las cornunidades de plan¬ 
tas se van sucediendo unas a otras a lo 


largo de amplias zonas de transicion. Los 
bosques caducifolios humedos de los 
Apalaches van clando paso, gradualmen- 
te, a los bosques de robles, mas sec os, 
que hay en la cuenca alta del Mississip¬ 
pi, despues a robledales con pisos her- 
baceos. De estos se llega a grandes pra- 
deras Cahora cultivos de maiz y cereales), 
despues a los pastizales deserticos, y por 
ultimo a los matorrales deserticos. Las 
difuminadas fronteras donde se mezclan 


las plantas dominances de biomas adva- 
centes se denominan ecoclinas. En este 
sentido, los biomas no son mas que 
meras abstracciones, un modo ideal de 
organizar nuestros conocimientos sobre 
las diferentes cornu nidades de seres 
vivos. No obstante, cualquiera puede dis- 
tinguir una pradera, un bosque caduci- 
folio, un bosque de coniferas o un mato- 
rral deseitico por las plantas que dominan 
en cada uno de ellos, y se puede supo- 
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ner con bastante verosimilitud el tipo de 
animales que viven en cada bioma. 

La diferencia entre las distintas bio- 
mas esta determinada principalmente por 
el clima. el regimen de precipitaciones y 
la temperatura de cada region, asi como 
por la radiacion solar que recibe. Las 
variaciones climaticas derivan de las dis- 
tintos niveles de calentamiento de la 
atm6sfera por parte del Sol. Ya que las 
rayos sola res Inciden con un Angulo 
pequeno en latitudes altas, el calenta¬ 
miento de la atmosfera es me nor en esta s 
zonas que en el Ecuador (Figura 39-4). 

Los principals biomas terrestres son: 
bosques caducifolios templados, basques 
de coniferas, selvas tropicales, praderas, 
tundra y desiertos. En este breve estudio 
haremos referencia a los biomas de Nor¬ 
teamerica, considerando las principales 
caracteristicas de cada uno de ellos. 

Bosques caducifolios templados 

Los bosques caducifolios templados son 
los mejor desarrollados en el este de Nor- 
teamerica; comprenden varios tipos de 
bosque que se suceden gradualmente 
desde el nordeste liasta el sur. Predomi- 
nan los arboles caducifolios de hoja 
ancha, como robles, arces y hayas, que 
pierden sus hojas durante el inviemo. Los 
aspectos estacionales estan mejor defini- 
dos en este bioma que en cualquicr otro. 
La condicion de caducifolios es una adap- 
tacion que representa un estado de laten- 
cia ante los bajos niveles de energia que 
llegan desde el Sol durante el inviemo y 
ante las heladas. En verano, la clevada 
densidad relativa de estos bosques forma 
una pantalla cerrada que crea una pro¬ 
funda sombra por debajo. En conse- 
cuencia, se produce una seleccidn de 
plantas que crecen rapidamente durante 
la primavera y florecen antes de que 
dicha pantalla se desarrolle totalmente. 
La preci pi tacion media anual es relativa- 
mente grande (de 75 a 125 cm) y las llu- 
vias se reparten con una cierta periodici- 
dad a lo largo del ano. 

Las comunidades de animales de los 
bosques caducifolios responclen ante los 
cambios estacionales de varias maneras. 
Algunos animales, como las aves insectl- 
voras, emigran; otras, como la marmota, 
pasan el invierno en un estado de hiber¬ 
nation; otros, imposibilitados para esca- 
par a los rigores invernales sobreviven 



Figura 39-4 

El clima de la Tierra depende de la 
diferente radiacidn solar que reciben las 
regiones de elevada latitud y las proximas 
al Ecuador. La energia solar se dispersa 
por una superficie mucho mayor en los 
polos, que una cantidad de energia similar 
en el Ecuador 

gracias a los pocos alimentos disponibles 
(por ejemplo, los ciervos), o almacenan 
reservas de alimentos (como lo hacen las 
ardillas). La caza y la degradation del 
habitat han eliminado casi totalmente a 
los grandes carnivoros, como pumas, lin- 
ces y lobos, que antes abundaban en los 
bosques del este. For su parte, los cier¬ 
vos prosperan en los bosques de re- 
poblacion del este, bajo la estricta pro- 
tecciAn de la normativa de caza. Las 
comunidades de insectos y otros inver- 
tebrados son abunclantes en estos bos¬ 
ques caducifolios, porque los troncos y 
la hojarasca que hay sobre el suelo pro- 
porcionan un excelente refugio. 

Estos bosques caducifolios sufrieron 
una fuerte explotacion, que se initio en el 
siglo xvii y alcanzo su cima en el siglo xtx. 
La industria maderera hizo que se perdic- 
ran casi totalmente algunos bosques que 
en otro tiempo tuvieron un gran esplen- 
dor. Cuando se pennitio la utilization agri¬ 
cola de las praderas, muchas granjas del 
este fueron abandonadas. lo que permitift 
que los bosques caducifolios se fuesen 
recuperando gradual mente. 

Bosques de comferas 

En Norteamerica, los bosques de conife- 
ras constituyen una franja, un amplio cin- 
turon continental, que se extiende desde 
Canada y Alaska, en el norte y, por las 
Montanas Kocosas, hasta llegar a Mexico 
en el sur. Estos bosque se «continuan» 


con los del noile de Eurasia, lo que hace 
que se trate de una de las mayores for- 
maciones vegetales de la Tierra. Los to¬ 
ques de coniferas estan dominados por 
perennifolios (pinos, abetos, piceas y 
cedros) que estan adaptados para sopor- 
tar grandes heladas, y se benefician de 
unos cortos pericxlos de crecimiento vera- 
niego. Su estructura conica y la posesion 
de unas ramas flexibles les permiten 
sopoitar facilmente el peso de la nieve. 
Las zonas norlenas forman los bosques 
boreales, a menudo denominados taiga 
(un termino de origen ruso). En la taiga 
predominan los abetos blancos y negros, 
abetos subalpinos, alerces y abedules. En 
la region central de Norteamerica, la taiga 
se convierte en lo que se denomina bos¬ 
que isla. dominados por pinos blancos 
y rojos, y piceas. Sin embargo, la mayo- 
ria de estos bosques han sido talados por 
explotaciones maclereras y han sido 
reemplazados por los terrenes baklios 
con arbustos que, en la actualidad, carac- 
terizan Michigan, Wisconsin, el sur de 
Ontario y Minnesota. Los grandes bos¬ 
ques surefios de pinos ocupan una 
gran parte del sudeste de los Estaclos Uni- 
dos. Los ultimos bosques de coniferas del 
noroeste, en la costa del Pacifico, han 
sufrido una fuerte explotacion maderera. 

Los mamiferos de los bosques borea¬ 
les y de los bosques isla son los ciervos 
y alces (Figura 39-5), la liebre artica y una 
gran variedad de roedores, carnivoros 
como los lobos, zorros, glotones, linces, 
comadrejas y maitas, y omnivoros como 
los osos. Todos estan adaptados fisiol6- 
gica o etologicamente para soportar unos 
inviernos largos, frios y con gratides neva- 
das. Las aves mas cornunes son los car- 
boneros, picamaderos, currucas y arren- 
dajos. Un ave, el piquituerto rojo, se ha 
especializado en comer piriones cascan- 
do las semillas de las pinas. Los mosqui¬ 
tos y las moscas son una plaga en este 
bioma, tanto para los animales como para 
el hombre. Los bosques de coniferas del 
sur carecen de los mamiferos que se 
encuentran en los bosques del norte, 
pero son mucho mas ricos en ofidios, 
lagartos y anfibios. 

Selvas tropicales 

F.l cinturon ecuatorial de bosques tropi¬ 
cales (selvas) que rodea toda la Tiena, es 
un area de intensas lluvias, humedad ele- 
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Figura 39-5 

Un macho de alee comiendo brotes de abedul en un bosque de comferas. Vease que la piel 
de la cornamenta («terciopelo») se esta desprendiendo, eso significa que el crecimiento de 
la cornamenta se ha completado y que la epoca de apareamiento se esta aproximando. 


Las selvas tropicales, especialinente 
la grandes areas que ocupan en la cuen- 
ca del Amazonas, son los mas seriamen- 
te amenazados de todos los ecosistemas 
de bosque. Grandes areas han sido acla- 
radas con fines agricolas, con metodos 
de «tala y quema», pero debido a la baja 
fertilidad del suelo, las granjas pronto son 
abandonadas. Puede parecer paraclojico 
que un bioma tan exuberante como la 
selva tropical, crezca sobre un suelo po- 
bre. Esto es debido a que los nutrientes 
que queclan llbres tras la desconiposicion, 
son rapidamente absorbidos por las plan- 
tas, sin que se Ileguen a formar capas de 
humus. En muchas zonas, una vez que 
se el i mi nan las plantas, rapidamente se 
llega a un suelo duro, con una corteza 
conocida como laterita. Las plantas tro¬ 
picales son incapaces de colonizar de 
nuevo tales zonas. 


vada. temperaturas constantes y relativa- 
mente altas, y con pequenas variaciones 
estacionales y de duracion del dia. Estas 
concliciones ofrecen un aporte nutritivo 
lujurioso, un crecimiento ininterrunipido 
que alcanza su maxima intensidad en las 
selvas lluviosas. En contraste con los bos- 
ques caducifolios templados, donde pre- 
dominan unas pocas especies arborcas, 
las selvas tropicales conlienen miles de 
especies, de las cuales ninguna es domi- 
nante. t’na sola hectarea tiene, normal- 
mente, de 50 a 70 especies de arboles, 
en comparacion con las 10 6 20 especies 
que hay en la misma superficie en un 
bosque del este de los Estados Imidos. 
Las plantas trepadoras y las epifitas son 
com lines en los troncos y en las ramas 
de los arboles. Una caracteristica dile- 
renciadora de las selvas tropicales es la 
estratificacion de la vida en seis, y oca- 
sionalmente hasta ocho, estratos troficos 
(Higura 39-6). 

Las aves y murcielagos insectivoros 
ocupan el a ire que queda por cncima de 
las copas de los arboles; por debajo hay 
aves, murcielagos frugivoros y mamife- 
ros que se alimentan de hojas y frutos. 
En las zonas intermedias hay mamiferos 
arboricolas (como los monos o los pere- 
zosos), numerosas aves. murcielagos 
insectivoros, insect os y anfibios. En la 
zona intermedia hay diferentes gmpos de 
ani males, como las ardillas, que corren 
arriba y abajo por los troncos, alimen- 
landose en todos los niveles. Sobre el 


suelo de la selva tropical hay grandes 
mamiferos, incapaces de trepar, como los 
grandes roedores sudamericanos (por 
ejemplo capibaras, pacas y agutis) y algu- 
nos miembros de la familia de los cerdos. 
Por ultimo, una gran variedad de peque- 
nos insectivoros, carnivoros y herbivoros 
buscan sus alimentos entre la hojarasca 
que hay sobre el suelo y en los troncos 
de los arboles mas pequenos. N"ingun 
otro bioma puede igualar a las selvas tro¬ 
picales por su increible variedad de espe¬ 
cies animales. Las cadenas troficas estan 
muy entrelazadas v para los ecologos 
resullan sumamente dificiles de describir. 



Nivel de especies emergentes: 
Expuestas a la luz solar, viento y 
cambios de lemperatura 


Vida animal, principalmente aves 
e Insecios 


Nivel de cobertura : Principal 
habitat de los animales de la selva 

Animales que raramente 
descienden al suelo de la selva 
Animales que descienden al suelo 
de la selva durante breves penodos 

Nivel del suelo: Protegido, con poca 
Iu2. crecimiento pobre. tauna 
edafica 


Figura 39-6 

Perfil de un selva tropical, que muestra la 
estratificacion de la vida animal y vegetal 
en seis estratos diferentes. La biomasa 
animal es muy pequena en comparacion 
con la biomasa de los arboles. 


Cada mes, una superficie de selva tropical 
virgen. equivalenic a la extensi6n de El 
Salvador, se transforma para otros uses. 

A diferencia del aclaramiento de los 
bosques de las zonas templadas, que 
hace posiblc una agriculture pnxluctiva, 
los suelos tropicales rapid a men to se 
agotan, forzando a los granjeros a 
despiazarse hacia nuevas areas forestales. 
Otra presion que sufren las selvas 
tropicales es la que realizan las grandes 
companias multinacionales inadereras, 
que se aduenan y talan grandes 
cantidados de arboles para obtener 
madera para los pauses mas desarrollados. 
Los ganaderos tambien abren grandes 
claros en la selva para su ganado, C|ue 
mas tarde se vendera a las cadenas de 
alimentos preparados de Norteamerica. 
Como un especialjsta deda; «todos 
tenemos un eslabon de esa cadena sujeto 
con nuestra mano». 


Praderas 

Las praderas de Norteamerica son unas 
de las mas extensas del nuindo, ya que 
se extie nden descle las lad eras de las 
Montanas Kocosas, en el oeste. hasta los 
bosques caducifolios del este, y desde el 
norte de Mexico, en el sur, hasta las pro- 
vincias de Albeita. Saskatchewan y Mani¬ 
toba, de Canada, en el none. Las asocia- 
ciones de plantas y animales originales 
de este bioma han sido casi totalmente 
destruidas por el hombre. Las praderas 
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Figura 39-7 

Bisontes pastando en una pradera. 


han side hoy tra ns for mad as en la region 
agricola mas productiva del mundo, 
dominada por monocultivos cerealistas. 
En estos pastizales, la mayoria de las hier¬ 
bas autoctonas han sido reem plaza das 
por otras especies. Grandes extensiones 
de Arizona y Nuevo Mexico, antes unas 
ricas praderas, se han transformado en 
secos desiertos tras mas de un siglo de 
utilization ganadera excesiva. De los her- 
bivoros otrora clominantes, los bisontes 
(Figura 39-7), muy pocos sobreviven, 
auncjLie las liebres americanas, los pen*i- 
11 os de las praderas, las ardillas lerrestres 
y los berrendos a tin son relativamente 
abundantes. Entre los mamiferos depre- 
dadores encontramos coyotes, hurones y 
tejones, aunque de todos ellos los mas 
abundantes son los coyotes. 

Tundra 

La tundra es el bioma caractenslico de las 
regiones de clima rigurosamenie frio. 
especial me nte en las regiones irticas sin 
arbolado y en las cimas de las alias mon- 
lanas. Las plantas han de estar adapiadas 
a periodos cortos de crecimiento esta- 
cional. de aproximadamente 60 dias, y a 
un suelo cjue se mantiene he 1 ado la 
mayor pane del a no. Muchas regiones de 
tundra estan cubiertas por pan la nos. 
marismas, charcas o por un revest imien- 
lo esponjoso de vegetation muerta, aun¬ 
que las tundras de zonas elevadas pue- 
den tener una cobertura solo a base de 
liquenes v hierbas. A pesar de crecer 
sob re un suelo de poco espesor y de la 
corta estacion de crecimiento, la vegeta¬ 


tion a base de plantas de poca estatura, 
hierbas, juntos y liquenes, puede ser bas- 
tante exuberante. La vegetation de la tun¬ 
dra alpina de las montanas altas, como 
las Kocosas o las sierras de Nevada, 
puede diferenciarse de la tundra artica 
por diferentes aspectos. Los animales mils 
caracteristicos de la tundra artica son el 
lemingo. el caribu (Figura 39-8), el buey 
almiztlero, el zorro artico, la liebre arti¬ 
ca, la perdiz nival y, durante el verano, 
much as aves migratloras. 

Desierto 

Los desiertos son regiones extrematla- 
mente aridas, donde las Uuvias son mini- 
mas (menos de 25 cm al ano) y la evapo- 
tra ns pi ration es elevada. Los desiertos de 
Norteamerica estan divididos en dos gran¬ 
des formaciones, los desiertos calientes 
del sur (Mojave, Sonora y Chihuahua) y 
los frios y elevados, situados en las zonas 
de «sombra de lluvias» de Sierra Alta y las 
montanas Cascada. Las plantas de los 
desiertos, como sucecle con algunos arbus- 
tos y con los cactus, lienen una acusada 
reduction foliar, asi como otra serie de 
adaptaciones que les permiten eonservar 
agua. Muchos de los animales grandes que 
viven en los desiertos han desar roll ado 
unas notables adaptaciones anatomicas y 
fisiologicas para mantenerse frios y con- 
servarel agua (p. 669). La mayoria de los 
animales de pequeho tamano evitan las 


condiciones deserticas mas dliras, vivien- 
do en galenas o desarrollando h&bitos 
nocturnos. Los mamiferos de los desiertos 
de Norteamerica son el benendo, el peca- 
ri, la liebre de cola blanca, la liebre ame- 
ricana, la rata canguro y la ardilla terres- 
tre. Las aves tipicas de estos desiertos son 
el correcaminos. el reyezuelo de los cac¬ 
tus, los zopilotes y el pajaro carpintero de 
los cactus. Los reptiles son abundantes. asi 
como algunas especies de sapos. Los aitro- 
podos incluyen una gran variedad de 
insectos y aracnidos. 


La desertizacion de la Tierra esta 
aumentando ra pi da me nte. Actual mente 
los desiertos ocupan el 12 % de la 
superficie tenrestre. Us regiones 
semiaridas se van extendiendo cada dia 
mas y se con vie He n en desiertos a medida 
que crecen y se explotan en exceso, 
cambiando rapidamente de aspecto, 
sulViendo una fuerte erosion y viendose 
a Item das las propiedades del suelo. 


LOS AMBIENTES ACUATICOS 

Las aguas contineniales 

Las aguas contineniales pueden separar- 
se claramente en aguas conientes, o loti- 
cas (L. lotus , action de lavar), y aguas 
quieras, o lenticas (L. lent its , lento). Los 
habitat loticos siguen un gradiente desde 



Figura 39-8 

Un gran macho de caribu en la tundra de Alaska. Los gregarios caribues se desplazan en 
grandes rebanos, alimentandose durante el verano de hierbas, brotes de sauce y de 
abedul, pero durante el invierno se alimentan casi exciusivamente de liquenes. 
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los arroyos de montafia hasta los riachue- 
los y rios. Ijos torrentes y arroyas, con una 
corriente de agua veloz, son ricos en oxl- 
geno disuelto, debido a su turbulencia. El 
aporte energetico se produce principal- 
mente en forma de detritos organicos pro- 
cedentes de las areas terrestres adyacen- 
tes. Los rios, de corriente mas lenta, tienen 
menos oxigeno disuelto y mas algas y 
plantas llotantes. Su fauna tolera bien la 
baja concentration de oxigeno. 

Los habitat lenticos, como las charcas 
o los lagos, tienden a tener una concen¬ 
tration de oxigeno aun menor, sobre 
tcxlo en las zonas mas profundus. Los ani¬ 
males que viven en el fondo o sobre la 
vegetation sumergida (bentos) incluyen 
caracoles, bivalvos, crustaceos y una gran 
variedad de insectos. En los lagos y char¬ 
cas grandes hay muchas formas nadado- 
ras, ctenominadas necton. Segun la dis- 
ponibilidad de nutrientes, puede ha her 
una gran cantidad de pequehas plantas 
y animales flotantes o nadadores (plane- 
ton). Las charcas y lagos tienen un peri- 
odo de vida relativamente corto, desde 
unos pocos cientos a varios miles de 
arios, segun el tamario y el ritmo de sedi- 
mentacion, y estan sujetos a grandes cam- 
bios fisicos a lo largo del tiempo. Los 
Grandes Lagos de Norteamerica se for- 
maron hace unos 5000 a nos, y ocupan 
las depresiones excavadas por los gla- 
ciares durante el Pleistocene. 

Muchos habitat duldacuicolas han sido 
muy dariados por la contaminacion, pro- 


Una notable excepcion al corto tiempo 
de existencia de la mayoria de los lagos 
es la representada por el la go Baikal al 
Sur de Siberia. Este enonne lago, con 
una profundidad de 1741 m, es con 
mueho el mas antiguo del mundo, ya 
que data de finales de! Paleoceno (mas 
de 60 millones de a nos). 

cedente, por ejemplo, del vertido de resi- 
duos industriales t6xicos o de enormes 
cantidades de aguas residuales. Uno cle 
los Grandes Lagos, el Lago Erie, ha sido 
el mas seriamente afectado por la afluen- 
cia de grandes cantidades de nitratos y 
fosfatos. Hstas sustancias han hecho que 
aumente la fertilidad del lago, lo que ha 
dado origen a un extraordinario floreci- 
miento de las algas, que van muriendo y 
cayendo hacia el fondo para descompo- 
nerse y atrapar parte del oxigeno del lago. 
Como resuitaclo final, todos los niveles de 
la vida acuatica se han visto alterados. 

Oceanos 

Los oceanos representan, con mucho, la 
portion mas grande de la biosfera de la 
Tierra. Cubren el 71 % de la superficie 
terrestre, con una profundidad media de 
3,75 km, y sus may ores profundidades 
alcanzan los 11,5 km por debajo del nivel 
del mar. El medio marino es relativa¬ 
mente uniforme en comparacion con el 
terrestre, y en muchos aspectos es menos 


exigente sobre las formas de vida. Sin 
embargo, la evidente monotonia de la 
superficie oceanica contrasta con la enor- 
me variedad de formas vivas que hay 
bajo ella. Los oceanos son el susiento 
para la vida, y esto se refleja en la enor- 
me variedad de organismos que viven en 
ellos, mas de 200 000 especies de pro- 
tistas, plantas y animales. La inmensa 
mayoria de estas formas, aproximada- 
mente el 9E %, viven sobre el fondo 
marino (bentonicas), y solo un 2% 
nadan libremente en el oceano abierto 
(pelagicas). De las formas bentonicas, 
la mayoria viven en la franja intermareal, 
o en zonas poco profundas del oceano, 
y menos de un 1 % de el las viven en el 
fondo del oceano por debajo de los 2000 
m de profundidad. 

Las zonas mas productivas se concen- 
tran a lo largo de los hordes continenta- 
les y en unas pocas areas en las que las 
aguas estan enriquecidas por nutrientes y 
residuos organicos, que son elevados por 
corrientes ascendentes hasta zonas ilumi- 
naclas por el Sol, o zonas foticas. donde 
se puede prcxlucii' la fotosintesis. Con cier- 
tas excepciones llamativas (ver nota al 
margen en la p. 807, Capitulo 40), por 
debajo de la zona fotica, toda la vida 
depende de la «lluvia» de particulas orga- 
nicas procedentes de la zona superior. 

La vida en el oceano se divide en 
regiones. o provinces, cada una de las 
cuales tiene sus propias formas vivas 
(Figura 39-9). La zona litoral, o inter- 



Figura 39-9 

Las principales zonas marinas. 
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marcal. doncle el mar y La tierra se 
encueritran, es biologicamente una de las 
mas ricas, aunque paradojicamente pre- 
senta las condiciones ftsicas mas adver- 
sas de tockxs los ambienles marinos. Esta 
zona, y los animales cjiie viven en ella, 
estan sometidos a los embates del olea- 
je. al sol, el viento, la llu via, grandes fluc- 
ruaciones de temperatura. la erosion y la 
sedimentation. Debido a la diversidad de 
habitat disponibles y al abundanie apor- 
te de nutrientes, en esta zona abundan 
los animales como los percebes y bala- 
nos, caracoles, quitones, lapas, mejillo- 
nes y otros bivalvos. erizos de mar, etc. 
Bajo la zona litoral se encuentra la zona 
sublitoral, o submareal. que siempre 
(jueda sumergida. Tambien alberga una 
rica variedad de animales, asi como «bos- 
ques« de algas pardas. 

Un estuario es una zona de transition 
semicerrada donde el agua dulce se mez- 
cla con la del mar. A pesar de que la sali- 
nidad es inesrable debido a que el aporte 
de agua dulce es variable, los estuarios 
son ricos en nutrientes, lo que les permi- 
le mantener una fauna muy diversa. 

La zona neritica, o de aguas poco 
profundus, rodea a los continentes y se 
extiende hasta los 1 unites de la platafor- 
ma continental, hasta alcanzar aproxi- 
madamente los 200 m de profundidad 
(Figura 39-9). Esta zona es mas produc- 
liva que el mar abierto, ya cjue se bene- 
ficia de los nutrientes que le Megan descle 
los rios y de las zonas de afloramienlo en 
el horde de la plataforma continental. Las 
algas creccn abundantemente en esta 
zona, lo que permite que se mantenga 
una variada fauna, incluidas las princi¬ 
pal es pesquerias del mundo. 

Las areas de afloramicnto, aunque 
pequehas y restringidas a unas pocas 
regiones, son unas impoitantes fuentes tie 
renovacion de nutrientes para la zona f’6ti- 
ca superficial. Algunas de las pesquerias 
mas productivas del mundo se encuentran 
(o se encontraban) en zonas de aflora- 
miento. Antes de su agotamiento en 1972, 
el banco perua no de anchoa, que depen- 
dia de la Corriente del Peru, proporcio- 
naba jel 22 % de todo el pescado que se 
capturaba en el mundo! Anteriormente el 
banco de sardinas de California y el de 
arenques dcjapon, ambos en regiones de 
afloramienlo. fueron explotados iniensi- 
vamenle hasta llegar a un nivel de agota¬ 
miento sin posibilidad de recuperation. 


El oceano abierto se conoce como 
zona pelagica (Figura 39-10). A pesar de 
su inmensidad (ocupa el 90 % de la 
superficie oceanica total), la zona pela¬ 
gica es relativa y biologicamente pobre, 
ya que los organismos que van murien- 
do se hunden desde la zona fotica hacia 
la batipelagica, en la que los nutrientes 
quedan inmovilizados. No obstante, en 
zonas de afloramienlo donde convergen 
las corrientes oceanicas, los nutrientes 
son reutilizados y la produclividad puede 
set* elevada. Las regiones polares, que son 
sumamente productivas. son un buen 
ejemplo. Antes de la explotacion abusi- 
va por el hombre, se estima que las ba Me¬ 
nas consumian al a no unos 77 mi Hones 
de toneladas de krill antartico (unos 
pequerios animales similares a los cama- 
rones, p. 402), jinucho mas que la totali- 
dad de las captliras de peces. crustaceos 
v moluscos realizadas por el conjunto de 
toda la flota pesquera mundial en un a no! 
La enorme poblacion de krill estaba man- 
lenida por el fitoplaeton, la base de la 
cadena aliment aria, que a su vez era 
abundante por la riqueza en nutrientes 
del oceano Antartico. 

Bajo la superficie, o zona epipelagi- 
ca, se encuentran las grandes profitndi- 
dades oceanicas. caracterizadas por una 
enorme presion. una oscuridad perpctua 
V una temperatura constant? y proxima 
a 0 °C. Estas regiones se han mantenido 
desconocidas para el hombre hasta hace 
poco tiempo, cuando con camaras. batis- 
cafos y rastreadores de fondos se comen- 
zo a ver y muestrear el fondo del ocea¬ 
no. En las profundidades marinas hay 
varios habitat bien diferenciados (Figu¬ 
ra 39-10). La zona mesopelagica es la 
«zona crepuscular*, que recibe una luz 
muy debil y alberga una variada coinu- 
nidacl de animales. Por debajo de la zona 
mesopelagica bay un mundo en perpe- 
tua oscuridad. dividido en tres zonas 
conocidas como batipelagica, abisopela- 
gica y hadopelagiea (Figura 39-10). Las 
formas que viven a grandes profundida¬ 
des dependen de la escasa «lluvia»> de par- 
liculas organicas que, por encima, esca- 
pa a ser consumida por los organismos 
cjue hay en esa columna de agua. Sobre 
el fondo marino viven los organismos 
bentonicos como anemonas, erizos de 
mar, cmstaceos, poliquctos e incluso 
peces (la mayor parte de los principales 
grupos de metazoos estan representados 


aqui). La mayoria son organismos sus- 
pensivoros y se caracterizan por un cre- 
cimienro sumamente lento (debido a la 
escasez del alimento), y por vivir duran¬ 
te bastanle tiempo. 

Recientemente se han descubierto 
comunidades de animales bentonicos 
totalmente independientes de la energia 
solar y de la Muvia de residuos organicos; 
tales animales viven junto a fuentes do 
aguas termales que surgen entre las grie- 
tas del fondo del oceano (ver nota al mar- 
gen de la p. 807, Capitulo 40). 

La distribucion 

DE LOS ANIMALES 

(Zoogeograeia) 

La Zoogeografia intenta explicar por que 
los animales se distribuyen como lo 
hacen, sus modekxs de dispersion y los 
factores responsables de la misma. Con 
la exception de la especie humana, que 
es capaz de vivir en todcxs los lugares de 
la Tierra, y criaturas como el raton do- 
mestico o las cucarachas, que comparten 
las residencias humanas, los difcrcntes 
tlpos de animales ocupan areas geogra- 
ficas limiiadas. No siempre resulta facil 
explicar por que los animales se clistri- 
buyen como lo hacen, ya que habitat 
similares en cliferentes continentes pue- 
den estar (Kupadtxs por distintos tipos de 
animales. Una es[K*de en concrete) puede 
faltar en una region ociqxtda por otros 
animales similares, a causa de la exis¬ 
tence de barreras que eviten su estable- 
cimienlo en esa zona, o por estar alii ya 
establecidas otras poblaciones que impi- 
den la colonizacion. 

Siempre hay buenas razones para <iue 
los animales se encuenrren donde estan 
(o para que no se encuenrren donde se 
piensa cjue debenan estar), y los zoogeo- 
grafos se ocupan de descubrirlas. Por 
regia general esto implica esludiar su 
pasado. El registro fosil muestra cjue ani¬ 
males prosperaban en zonas en las que 
actualmente faltan. La extincion ha leni 
do en ello un pa pel esencial, pero mu- 
chos grupos dejaron descendienies que 
emigraron a otras zonas en las que j^udie- 
ron sobrevivir. Por ejemplo. los camellos 
se originaron en Norteamerica, donde se 
han encontrado sus fosiles, pero se dis- 
persaron durante el Pleistocene) hacia 
Eurasia y Africa, a lraves de Alaska (los 
verdaderos camellos) y hacia Sudameri- 
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Figura 39-10 

La vida en las profundidades del oceano. Cada zona soporta una comunidad de organismos diferente. Los animales que viven por debajo 
de la zona mesopelagica dependen de la escasa lluvia de particulas aiimenticias que caen desde las zonas epipelagica y mesopelagica. 


ca. donde aun hoy viven llamas, alpacas, 
guanacos y vicunas (el Pleistoceno 
comen/6 hace 1,7 mi Hones de a nos y 
duro unos 11 000 ahos; ver contracu- 
hierla posterior). Los ca niellos se extin- 
guieron en Norteamerica hace unos 
10 000 ahos, hacia el final de la Era Gla- 
ciar. Asi, debemos conocer la historia de 
una especie. o la de sus antecesores. para 
poder comprender por que vive en un 
sitio concrete). La superficie de la Tierra 
esta sufriendo constantes modificaciones. 


Muchas de las areas que actualmente son 
tierra firme, en otro tiempo estuvieron 
cubiertas por el mar; Hanuras hoy ferti- 
les pudieron estar ocupadas por desier- 
tos; barreras de montanas inalcanzables 
se elevan donde nunca existieron antes; 
o inhdspitos campos helados desapare- 
cieron dehido a un calentamiento clima- 
tico. para ser sustituidos por lx>sques. Los 
cambios geologicos han sido los res- 
ponsables, en gran medida, de las varia- 
ciones de la distribucion de los animales 


(y plantas), y han influido poderosamente 
en la evolucion. 

Distribi ciones disjuntas 

El principal problema para los zoogeo- 
gral'os es tratar de explicar los numerosos 
ejemplos de distribucion disjunta o dis- 
continua: especies muy mtimamente rela- 
cionadas que viven en areas muy separa- 
das de un mismo continente, o incluso al 
otro lado del nuindo (Figura 39-11). 
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Figura 39-11 

Ejemplos de distribuciones disjuntas en Norteamerica. A, Los topos de la familia Talpidae probablemente entraron en Norteamerica a traves del 
puente que durante ef Terciario unfa Asia y Norteamerica por el estrecho de Bering. Las poblaciones del Este y del Oeste estan ahora separadas 
por las Montanas Rocosas. B, Las tortugas terrestres del genero Gopherus viven actualmente en tres poblaciones totalmente aisladas. 


<;Como puede llegar un grupo de anima¬ 
tes a tener una dispersion geografica tan 
grande? Hay clos caminos posibles por los 
que se puede llegar a una distribution dis- 
junta. O bien una poblacion se desplaza 
hasta una nueva localization (disper¬ 
sion) atravesando territorios inadecuados 
para una colonization larga en el tiempo, 
o bien los camhios ambientales rompen 
la distribution, una vez continua de las 
especies, resultando poblaciones geogra¬ 
ficamente separadas (vicarianza). La vica- 
rianza puede implicar una serie de cam- 
bios dimaticos que reducen y fragmentan 
las areas con un habitat adecuado para 
una especie, o puede estar relacionada 
con movimientos fisicos de masas de tie- 
rra o de corrientes de agua, que trans- 
portan y separan a diferentes poblaciones 
de una misma especie. 

Distribucion por dispersion 

Por medio de la dispersion los animates 
se extienden descie sus lugares de origen 
hacia nuevas localidades. Los movimien- 


tos de dispersion comprenden una emi- 
gracion desde una region y una inmi- 
gracion hacia otra. Los movimientos de 
dispersion son movimientos en un senti- 
clo (unidireccionales). es decir movi¬ 
mientos centrifugos, que deben distin- 
guirse claramente de los movimientos 
periodicos de ida y vuelta entre dos loca- 
lidades, como sucede en la migraciones 
estacionales de muchas aves. Los anima¬ 
tes que se dispersan pueden moverse 
activamente per sus propios metlios, o 
pasivamente, d is person dose gracias al 
viento, flotando o siendo arrastrados por 
los rios, lagos o en el mar, o transporta- 
dos por otros animates. Los animates pre¬ 
sent an tendencia a ampliar sus distri¬ 
buciones geogrSficas de manera que 
intentan ocupar todos los habitat favora- 
bles que les sean geografica me nte acce- 
sibles. Por ejemplo, al final del Pleisto- 
ceno, los glaciares quedaron reducidos a 
las regiones mas nortenas y, para muchas 
especies de ambientes templados, que¬ 
daron disponibles habitat favorables en 
zonas en las que antes habia glaciares en 


Norteamerica, Europa y Asia. Especies 
que habitaban inmediatamente al sur de 
los grandes glaciares fueron desplazan- 
dose hacia el norte, segun los glaciares 
se reducian y aparecian nuevos habitat. 
Ya que el ritino reproductivo de las 
poblaciones animates es grande, hay una 
presion continuada sobre las poblacio¬ 
nes para que se extiendan por todos los 
habitat favorables. 

La dispersibn explica ftcilmente los 
movimientos de las poblaciones de ani¬ 
mates hacia los habitat favorables que 
geograficamente se encuentran junto a 
sus lugares de origen. Esto produce una 
expansion con una distribucion geogra¬ 
ficamente continua. «;Puede la dispersion 
explicar tambifin el origen de las distri¬ 
buciones geograficamente disjuntas? Por 
ejemplo, las aves no voladoras, las rati- 
tes (Figura 39-12) tienen una distribucion 
disjunta, principalmente por el hemisfe- 
rio sur, que abarca Africa, Australia, Mada¬ 
gascar, Nueva Guinea, Nueva Zelanda y 
Sudamerica. Estas masas de tierra fir me 
estan separadas unas de otras por el 
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Figura 39-12 

Relaciones filogeneticas de las ratites (Capitulo 9, p. 163-164). La biogeografia por 
vicarianza propone que estas especies de ratites descienden de una forma ancestral de 
ratite que se distribuia por el hemisferio sur cuando Africa, Australia, Madagascar, Nueva 
Guinea, Nueva Zelanda y Sudamerica estaban conectadas entre si. El movimiento de estas 
masas de tierra por el oceano separo tanto a las propias masas de tierra como a las 
poblaciones de ratites que en ellas vivian. Si la hipotesis de vicarianza es correcta, la 
secuencia de ramificacion filogenetica para las especies alopatridas de ratites debe reflejar 
la secuencia en que esas masas de tierra se fueron separando unas de otras. Esta 
hipbtesis puede comprobarse comparando otros esquemas filogeneticos similares para 
otros grupos de animales y plantas cuyas poblaciones ancestrales se hubiesen separado 
por los mismos sucesos geologicos. La amplia distribucidn geografica del ave elefante 
sugiere que su dispersion fue anterior a la separacion de las masas de tierra. 


oceano, una barrera muy importance para 
la dispersion cle estas aves. Para explicar 
su distribution por medio de la disper¬ 
sion, hemcxs de suponer un centro de ori- 
gen en el que se origino el gmpo y desde 
el que se dispersaron hacia todas estas tie- 
rras separadas en las que ahora viven. Ya 
que las ratites no pueden volar, una hipo¬ 
tesis favorable a la dispersion tendria que 
contar con el desplazamiento pasivo, en 
balsas flotantes, de los individuos para 
poder atravesar el oceano. ,;Es razonable 
esta hipotesis? Por estudios realizados en 
las Islas Galapagos y Hawaii (Capitulo 9) 
sabemos que ocasionalmente los anima¬ 
les y plantas terrestres pueden dispersar- 
se a grandes distancias atravesando los 
oceanos. Esta es la unica manera en que 
los animales terrestres podria haber colo- 
nizado las islas producidas por los volca- 
nes oceanicos. Para las ratites, v para otros 


muchos animales con distribuciones dis- 
juntas, hay otra explicacion alternativa a 
la hipotesis de que su distribution se debe 
a la dispersion a traves de habitat desfa- 
vorables. Esta es la hipotesis de la vica¬ 
rianza (L. inccnius , sustituto). 

Distribucion por vicarianza 

Las distribuciones disjunias de los ani¬ 
males pueden deberse a cambios fisicos 
en el ambiente que hacen que habitat 
antes continuos se hagan disjuntos. Zonas 
que una vez estuvieron unidas pueden 
haberse separado por la aparicion de 
barreras ins u pc rabies para los animales 
que viven en elias. Al estudio de la sepa¬ 
racion de biotas de esta forma es a lo que 
se denomina biogeografia por vica¬ 
rianza. A nivel especifico, el termino 
«vicarianza» a menudo se emplea como 


sinonimo de «aIopStrida» que simpie- 
mente es una distribution de poblacio¬ 
nes en areas geograficamente separadas 
(Capitulo 9). La lava fluicla cle un voted n 
puede hacer que un bosque antes conti- 
nuo quede geograficamente dividido en 
dos porciones discontinuas, y muchas 
especies de animales y plantas pueden 
quedar separadas geograficamente como 
poblaciones diferentes. 

Posiblemente el caso de vicarianza 
mas acusado en toda la historia de la Tie- 
rra sea la deriva continental, mediante 
la cual la niasa terrestre, antes continua, 
se fue separando paulatinamente para dar 
continentes e islas separatios por el oce¬ 
ano (ver mas abajo). Todos los animales 
terrestres y de agua tlulce, que se clistri- 
buian por una masa de tierra inicialmen- 
te unica, se fueron separando poco a 
poco en diferentes poblaciones sobre los 
continentes e islas que se separaban por 
los ocOanos. La vicarianza debida a la 
deriva continental nos conduce a otra 
hipotesis para explicar la distribucion dis- 
junta de las ratites; puede que se trate cle 
los clescendientes tie una especie primi- 
tiva que se extendia ampliamente por el 
hemisferio sur donde Africa, Australia, 
Madagascar, Nueva Guinea, Nueva Zelan¬ 
da y Sudamerica tenian un contacto del 
que hoy carecen. Cuando estas masas de 
tierra se niovieron y tiuetlaron separadas 
por el oceano, la especie ancestral de rati¬ 
te quedo separada en poblaciones dis- 
juntas que fueron evolucionando inde- 
pendientemente. dando origen a la 
diversidatl cle especies que hoy potlemos 
contemplar. 

iConio podemos comprobar las hipo¬ 
tesis biogeograficas relacionadas con la 
vicarianza? Las recon struct'ion es del pasa- 
do historico v de los cambios ambienta- 
les pueden parecer imposibles, pero con- 
tamos con un medio muy poderoso para 
comprobar este tipo de hipotesis bio- 
geognificas, basatlo en la utilizacion de 
los metodos sistematicos explicados en 
el Capitulo 11. 

Hay que suponer que las diferentes 
especies de ratites evolucionaron a me- 
dida que la deriva continental iba se¬ 
parando los ambientes terrestres en frag- 
mentos aislados. Si construimos un 
cladograma o arbol filogenerico tie las 
ratites como el de la Figura 39-12. la pri- 
mera divergenda cleberia corresponds* 
al primer evenro vicariante que separo a 
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las formas ancestrales. Toclas las ramifi- 
caciones siguientes del dadograma se 
corresponded n eon I os sucesos vica- 
riantes consecutivos cjue fueron sepa- 
rando las principales lineas evolutivas de 
las ratites. Nuesiro dadograma, en teoria, 
reconstruye la historia de los sucesos 
vicariantes para los principales grupos. Si 
eliminamos los nombres de las especies 
en los extremos terminales de cada una 
de las ramas y los sustituimos por los de 
las areas geograficas que cada una ocupa, 
lenemos una hipotesis de la separacion 
paulatina de esas areas geograficas. Pode- 
mos com probar esta hipotesis vicariante 
haciendo lo mismo con otros grupos de 
organismos terrestres que esten repre- 
sentados en las mismas regiones geogra¬ 
ficas que las ratites. Si nuestra hipotesis 
es cor recta, estos grupos se habrian sepa- 
rado geograficamente al surgir los mis- 
mos eventos vicariantes que separaron a 
las ratites. Ademas, podemos predecir 
que los cladogramas o arboles filogene- 
ticos para las especies de otros grupos 
diferentes, presentaran el mismo patron 
de ramificacion que el dadograma para 
las ratites, cuando cambiemos los nom¬ 
bres de las especies por los de las areas 
en las que viven. Si esto se confirma, ten- 
dremos un clack)graina geografico. que 
representara la historia de la separacion 
de las diferentes regiones geograficas 
estudiadas. Este dadograma geografico 
tambien puede estudiarse desde puntos 
de vista geologicos o climatologicos. 

En muchos grupos de organismos es 
posible que se hayan produciclo tanto 
fenomenos de vicarianza como de dis¬ 
persion, y ambos habran contribuido a I 
desarrollo de patrones de distribuciones 
d is juntas. En tales casos, los metodos de 
la vicarianza biogeografica pueden resul- 
tar sumamente utiles. Por supuesto, el da¬ 
dograma de las ratites no es exactamente 
una simple agrupacion de aves que viven 
en zonas mas o menos proximas. Ademas, 
podemos preguntarnos que ramas del da¬ 
dograma representan un grupo cone re to 
de especies que no se corresponde con la 
separacion geografica de las areas en que 
habitan. Supongamos que para un taxon 
concreto el dadograma es logico en fun- 
cion de la distribucion geografica excep- 
to para una unica rama. En ese caso 
podremos explicar la mayor parte de esa 
distribucion disjunta por vicarianza, pres- 
cindiendo de dicho taxon, pero podremos 


buscar en la dispersion una justificacion 
para esa rama que no podemos explicar 
en el dadograma. En este sentido, podre¬ 
mos concentrarnos en estudiar los proce- 
sos de dispersion solo en aquellos casos 
concretes en los que es mas posible que 
se hayan producido. 

TEORiA DE LA DERJVA 
CONTINENTAL 

No es accidental que la corriente de entu- 
siasmo ante la biogeografia por vicarian¬ 
za coincida con la reciente aceptacion por 
parte de los geologos de la teoria de la 
deriva de los continentes. Esta teoria no es 
nueva, fue propuesta en 1912 por el me- 
teorologo aleman Alfred Wegener, pero 
fue muy controvertida y estuvo relegada 
mucho tiempo, hasta que fue propuesta la 
moderna teoria de la tectonica de placas. 
que ha proporcionado una interpretation 
adecuada para la deriva continental. De 
acuerdo con la teoria de la tectonica de 
placas (tectonica signifies «movimiento 
deformante»), la superficie de la Tierra 
estaria compuesta por unas placas roco- 
sas, de seis a diez, con un espesor de unos 
1(X) km, que se desplazan sobre una capa 
mas interna y mas o menos fluida. Wege¬ 
ner propuso c]ue las masas continentitles 
se desplazaron, como si fuesen balsas, tras 
la desintegracion de una gran masa de tie¬ 
rra llamada Pangea («toda la tierra»). De 
acuerdo con los especialistas actuales 
sobre el tema, que han revlsado y modifi- 
cado considerablemente lo propuesto por 
Wegener, esto sucedio hace unos 200 
millones de a nos. Se separaron dos gran- 
des supercontinentes: unu septentrional, 
Laurasia, y otro meridional, Gondwana, 
se parados entre si por el Mar de Tethys 
(Figura 39-13)- Al final del Jurasico, hace 
unos 135 millones de a nos, los supercon¬ 
tinentes empezaron a fragmentarse y des- 
plazarse. Laurasia se dividio en Norte- 
america, la mayor parte de Eurasia y 
Groenlandia. Gondwana se fragmento en 
Sudamerica, Africa, Madagascar, Arabia, 
India, Australia v la Antartida. Esta teoria 
esta apovacla por la aparicion de zonas de 
coincidencia entre los continentes. por 
recientes mediciones paleomagneticas 
aereas, por estudios sismograficos y por la 
presencia de cordilleras oceanicas en los 
puntos en los que se separaron las placas 
tectonicas, asi como por una abundante 
informacion biologica. 


Los desplazamientos continentales 
explica n otras much as distribuciones 
enigmaticas de los animates, como son 
la semejanza de los restos fOsiles de in- 
veitebrados en Africa y Sudamerica, asi 
como ciertas semejanzas faunisticas en 
las mismas latitudes de ambos continen¬ 
tes. Sin embargo, los continentes han 
estado separados durante todo el Ceno- 
zoico, y probablemenle tambien duran¬ 
te gran parte del Mesozoico, demasiaclo 
tiempo como para explicar la distribucion 
de organismos actuales como los mami- 
feros placentarios. No obstante, la teoria 
de la deriva continental es de enorme uti- 
lidad para explicar las interconexiones 
entre la flora y la fauna del pasado. 

La distribucion actual de los marsu- 
piales es un ejemplo excelente de la 
influencia de la deriva de los continentes. 
Los marsupiales aparecieron en el Creta- 
cico Medio, hace unos 100 millones de 
arios, probablemente en Sudamerica. 
Debido a que Sudamerica estaba unida 
en esa epoca a Australia a traves de la 
Antartida (que entonces era mucho mas 
calida que en la actual idad), los marsu¬ 
piales se dispersaron por estos tres con¬ 
tinentes. Tambien se adentraron en Nor- 
teamerica, pero alii se encontraron con 
los mamiferos placentarios, que se habian 
dispersado por ese conti nente proceden- 
tes de Asia. Los marsupiales, evidente- 
mente. no pudieron competir con los pla¬ 
centarios y por tanto se extinguieron en 
Nortcamerica (los marsupiales que actual- 
mente viven en America del None, como 
la zarigiieya, han llegado recientemente 
desde Sudamerica). Los placentarios lle- 
garon a Sudamerica despues que los inar- 
supiales, que por ese tiempo ya se habian 
expandido y estaban establecidos dema- 
siado firmemente como para que se 
extinguieran alii. Mientras tanto, hace 
linos 50 millones de arios, Australia se 
se para ha de la Antartida, evitanclo asi la 
entrada de los placentarios. Australia per- 
manecio aislada, permitiendo la diversifi- 
cacion de los marsupiales en la rica y 
variada fauna austra liana autoctona actual. 

Los puentes terrestres tcmporales tam¬ 
bien han sido una importante via para la 
dispersion. Un importante y bien conoci- 
do puente, aunque ya hace tiempo que 
dejo de existir, es el que unia Asia con Nor- 
teamerica a traves del Estrecho de Bering. 
For esta via se produjo el paso de los pla¬ 
centarios desde Asia a Norteamerica. 




Capitulo 39. La biosfera y la disrribucion de los animales 799 


160 ^ 


120 ' 


160 v * 


120 - 


A^> , 


00 - 


80* 
00“ 

40° 

20° 


Panthaiassa 


40“ 0 * V 40“ 80" 120“ 160 200" 


20 ° <* 


Mar de Tethys 


fZ 

40° 

60“ 

80“ 

Hac© 200 millones de anos 


v'A . 


80° 

60 - 



80- 120' 160- 200' 



Actualmente 


Figura 39-13 

La hipotetica deriva de los continentes, desde hace unos 200 millones de anos, a partir de una masa continental original unica, hasta la 
situacidn actual. El gran y unico continente Pangea se separo al principio en dos supercontinentes (Laurasia y Gondwana). Mas tarde, estos 
se fragmentaron en continentes mas pequenos. Las flechas indican la direccion del movimiento de los continentes. La media luna marcada 
con A es un punto de referencia geografica actual que representa el arco formado por las Antillas en las Indias Occidentales. 
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Kn la actualitlad oiro puente tenestre, 
el isimo cle Panama, eonecta Nortcame- 
rica y Sudamerica, pero desde mediados 
del Eoceno (hace 50 millones de anos) 
hasta el final del Plioceno (hace unos 3 


millones de anos) los dos continentes 
estuvieron lolalmenle separados por una 
barrera de agua. Durance ese largo pe- 
riodo. la mayoria de los mamiferos pla- 
ceniarios evolucionaron en dil'erenies 


sentidos en eada conlinente. Cuando se 
establecio el puente lerrestre al final del 
Plioceno, una corriente de mamiferos 
empezo a fluir en ambas direcciones 
(Pigura 39-14), en lo c|ue se ha denomi- 



Figura 39-14 

El gran intercambio americano. El istmo de Panama emergio hace 3 millones de anos, permitiendo un intercambio imporlante de muchos 
grupos de mamiferos. En la parte superior se han representado algunos de los 38 gdneros sudamericanos que atravesaron el istmo hacia 
el norte. En la parte inferior tambien se han representado algunos de los 47 generos norteamericanos que emigraron hacia el sur. Los 
viajeros norteamericanos se diversificaron rapidamente despues de penetraren Sudamerica. Los viajeros sudamericanos se diversificaron 
menos en Norteamerica y muchos de ellos se extinguieron. 
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nado el «gran intercamhio americano», 
Lina cle las mezclas de faunas continenta- 
les mas importances de la historia de la Tie- 
rra. Durante un cierto tiernpo, a mhos con- 
tinentes se enriquecieron con una gran 
variedad de mamiferos, pero un gran 
numero de ellos se extinguio posterior- 
mente en ambos continences. Los carni- 
voros norteamericanos, como mapaches, 
comadrejas, zorros. cdnickxs, felidos (inclui- 
do el tigre de dientes de sable) y osos, 


empezaron a cazar mamiferos sudameri- 
canos, que habian evolucionado en un 
habitat en el que no vivian dichos carni- 
voros. Otros invasores norteamericanos 
fueron los mamiferos ungulados (caballos, 
tapires, pecaries, llamas, ciervos, antilopes 
y mastodontes), los conejos y diversas 
familias de roedores. Estos invasores des- 
plazaron a muchos residentes sudameri- 
canos, ocupando sus mismos nichos, y 
actualmente cerca de la mitad de kxs manii- 


feros de Sudamerica son descendientes cle 
estos invasores norteamericanos recientes. 
Solo unos pocos invasores sudamericanos 
sohreviven en Norteamerica: puercoespi- 
nes, armadillos y zarigueyas. Otros gmpos 
de Sudamerica, como el perezoso gigan- 
te, gliptoclontidos, osos hormigueros, toxo- 
dontes (herbivoros del tamano de un rino- 
ceronte) o los armadillos gigantes tambien 
entraron en Norteamerica. pero posterior- 
mente desaparecieron de ella. 


Resu nric n 


La biosfera es la delgada capa que rodea la 
Tierra, y mantiene a ttxlas las formas vivas. La 
presencia cle vicla sobre la Tierra es posible 
gracias a la confluencia cle una serie cle con- 
didones favorables sobre este planeta. Entre 
estas se incluyen el aporte constante cle ener- 
gia por parte del Sol, la presencia de agua, 
unas variaciones cle temperatura id6neas, la 
correcta proporcion cle los elementos princi- 
pales y accesorios, y la retention cle la letal 
radiation ultravioleta por el ozono atmtxsfcri- 
co. El ambiente terrestre y los organismos que 
viven en el evolucionaron juntos, depen- 
dienclo enormemente entre si. 

La biosfera esta compuesta por la litosfe- 
ra. la cubierta rocosa de la Tierra, la hitlros- 
fera, la masa total cle agua, y la atmosfera, la 
capa gaseosa que rodea la Tierra. 

El medio terrestre esta const it uido por 
biomas que se diferencian entre si por pre- 
sentar una flora y una fauna asociada a ella, 
ambas caracteristicas. Los bcxsqucs caducifo- 
lios se disting uen por su alternancia esta do¬ 
na! y por la caida cle las hojas en el otoAo. 
Mas al norte de los bosques caducifolios 
estdn los bosque cle coniferas. un bioma 
dominado por arboles con hojas en forma de 
aguja, bien adaptados para sopor tar la dura 
estacion cle las nieves, v c|ue en su limite mas 


norteno forman lo que se denomina taiga. 
Los animales de la taiga estan adaptados para 
soportar unos inviernos largos y con mucha 
nieve. 

La selva tropical, el mas rico de todos los 
biomas, se caracreriza por la enorme diversi- 
dad de sus especies vegetales y por una estra- 
tificacion vertical de los habitat de los anima¬ 
les. La mayor parte cle kxs suekxs cle las selvas 
tropicales se degradan rapidamente cuando 
el bosque es destruido. 

El bioma mas niodificado por el hombre 
es el de los pastizales o praderas, <|ue ban sido 
transformados en su mayoria con fines agri- 
colas y ganaderos. La tundra del extremo sep¬ 
tentrional y el desierto son ambientes muy 
desfavorables para la vicla animal, pero estan 
ocupados por animales que han desarrollado 
adaptaciones apropiadas. 

Los ambientes de aguas dulces incluyen 
los rios y riachuelos (habitat loti cos) y los 
estanques y lagos (habitat lenticos). Son 
ambientes muy sensibles que dependen enor- 
mcmente del aporte cle nutrientes. 

Los oceanos ocupan el 71 % de la super- 
ficie cle la Tierra. La zona fotica. o iluminada. 
es donde se produce la acrividad fotosinteti- 
ca del fitoplancton. Lit lluvia de nutrientes pro- 
cedentes cle la zona fotica mantiene la gran 


diversidad de vicla existence en el fondo mari¬ 
no (bentos). La zona litoral, o inrermareal, es 
biologicamente muy rica, pero fisicamente 
muy dura. Lit zona neritica, o zona poco pro¬ 
funda, se extiencle sobre la piataforma conti¬ 
nental, y es el lugar en el que se encuentran 
los grandes bancos pesqueros; en estas areas 
hay zonas de afloramienro. excepcionalmen- 
te productivas, en las que kxs nutrientes estan 
en una constante re nova cion. FI oceano abier- 
to, o zona pcldgica, ocupa hi mayor parte del 
oceano, pero tiene una procluctividad biolo- 
gica baja. 

La zoogeognifia es el estudio de la clisrri- 
bucion de kxs animales sobre la Tierra. Los 
animales se han dlstribuido sobre lit Tierra por 
dispersion, la separation cle poblaciones 
desde sus centros cle origen. o por vicarian- 
za, la separation cle poblaciones por la apa- 
ricion de barreras. La deriva continental, ahora 
muy apoyada por la teoria cle la tectonica cle 
placas. ayuda it explicar la forma en qLie los 
grupos cle animales ban podido separarse 
diversified ndose. Tambien explica hi manera 
en qtie ciertos grupos. como los mamiferos 
marsupiales, han podido aislarse unos de 
otros. Los puentes temporales terrestres tam¬ 
bien han servido como imporrantes vias para 
la dispersion de los animales. 


Cuestionario 


1. (Cudles son las condiciones especiales 
cjue hacen de la Tierra Lin planeta 
especial me nte adecuado para la vicla? 

2. (CuAI es la raz6n por la cjue se dice que 
la Tierra y las formas cjue en ella viven 
han evolucionado con junta mente, v que 
cada unit ha influido profundamente en 
ht otra? 

3. <Que es la biosfera? (Como puede el 


lector diferenciar las sign ientes 
subtlivisiones de la biosfera: lilosfera, 
hidrasfera y atmosfera? 

4. ;Cual es el origen del oxigeno sobre la 
'fierra? (Que le ocurrina a las reservas 
cle oxigeno si cle repente cesa.se la 
actividacl fotosintetica? 

5. (Que evidencias hay de que el incremento 
del nivel de dioxido de carbono en la 


atmosfera sea el responsable del auniento 
del «efecto invernadero-? 

6. r ;Que es un bioma? Describa 
brevemente seis ejemplos cle biomas. 

7. (Cual es el ambiente marino mds 
productivo y por cjue? 

8. (Cudl es la fuente cle nutrientes para los 
animales que viven en las grandes 
profundidades del mar? 
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9. iCuflles son las razones por las que una 
especie puede fa liar en un habitat o una 
region para la que poclna estar bicn 
adaptada? 

10. Defina y disringa las dos posibles 
explicaciones para las 
distribuciones disjunias de 


I os animates: la dispersion y la 
vicarianza. 

11. ;Quien propuso la teoria de la deriva de 
los continentes y que convencio 
finalmente a los geologos de que la 
teoria era cor recta? 

12. ,;En que sentido contribuye la teoria de 


la deriva de los continentes a 
explicar la distribution actual de 
los mamiferos marsupiales en la 
Tierra? 

13. <Que fuc el «gran intercam bio 

americano». cuando ocurrio y cuales 
fueron sus resuitados? 
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Ecologia 


animal 


Cada especie tiene su propio nicho 

La inmensa riqueza de la biomasa de la Tierra esta organizada 
en forma de unklades jerfirquicas e interdependienres: el 
organismo individual, la poblacion, la comunidad, y por ultimo 
el ecosistema. El centro de todos tos estudios ecologicos es el 
habitat, el espacio concrete en el que vive tin animal. El papel 
que un animal desempena en su habitat, su H profesi6n , \ es su 
nicho: la manera que tiene de alimentarse, la forma en que se 
las arregla para perpetuar.se reproduciendose, en resumen. la 
forma en que sobrevive y como esta adaptado en el sentido 


darwiniano de esta palabra. El nicho es un producto de la 
evolucion, y una vez que se establece, ninguna otra especie de 
esa comunidad puede evolucionar para explotar exactamente 
esos mismos recursos. Eslo ilustra magnifies me nte el «principio 
de la exclusibn competitiva»: Dos es pedes no puetlen ocupar 
exactamente el mismo nicho. Diferentes especies a veces son 
capaces de asociarse en una comunidad ecologica. en la que 
cada una tiene un papel diferente en el entorno que 
comparten. fl 
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Parcc V. El animal y su ambiente 



Figura 40-1 

Relaciones entre ecosistema, comunidad, 
poblacion y organismo. 


Los seres vivos que hay en la biosfera 
pueden contemplarse clesde diferentes 
niveles ecologicos de organizaciAn. El 
nivel de organizaciAn mas amplio, por 
detras de la biosfera, es el ecosistema 
(Figura 40-1). Un ecosistema es un siste- 
ma natural complejo y autosuficiente, 
constituido por una serie de organismos 
vivos v una serie de componernes sin 
vida. Todas las relaciones que hay entre 
los componentes vivos (bioticos) y sin 
vida (abioticos), tambien forman parte 
del ecosistema. Generalmente, un inves- 
tigador puede identificar un ecosistema, 
tras estudiarlo; estos ecosistemas pueden 
ser tan amplios como una pradera, un 
bosque, un lago, o incluso un oceano, o 
pueden ser mucho mas restringidos, como 
la orilla de un rio o el agujero de un drhol. 
Cualquiera que sea el tamarto de los com¬ 
ponentes biologicos que contenga, un 
ecosistema dado puede definirse por algu- 
nas de sus caracteristicas. Las plantas fijan 
la energia del Sol y la transfieren a los 
organismos consumidores v descompo- 
nedores; los nutrientes estan en constan- 
te movimiento y son reciclados por los 
diversos componentes bioticos del eco¬ 
sistema. No obstante, ningun ecosistema 
esta totalmente cerrado; siempre existe 
un cierto Hu jo de recursos que estan 
entrando y saliendo del ecosistema. 


El siguiente nivel de organization es 
la comunidad, un conjunio de seres vivos 
que coinparten un mismo ambiente y tie- 
nen unas caracteristicas comunes deter- 
minadas (Figura 40-1). Las comunidades 
estan constituidas por los elementos vivos 
que hay en un ecosistema. Como los eco¬ 
sistemas, las comunidades pueden ser 
grandes o pequerias, variando descle un 
bosque de coniferas, que puede tener la 
extension de toclo un continente, a los 
habitantes de un tronco podrido o la 
comunidad de microorganismos que viven 
en el intestino grueso de hombre. Todos 
los elementos de una comunidad estan 
muy relacionados entre si. 

La poblacion es el nivel de organiza¬ 
tion inmediatamente inferior; es un gmpo 
de organismos de la misma especie que 
ocupan un espacio concrete. Puede tener 
unos limites muy concretos (como la 
poblacion de una especie de peces que 
vive en un lago), o pueden ocupar un area 
geografica extensa. Una poblacion local en 
la que los distintos miembros se reprodu- 
cen entre elkxs, es lo que se denomina un 
demo; estos individuos comparten un 
deposito genetico comun y, por lo tanto, 
constituyen una unidad genetica caracte- 
ristica. Cada comunidad esta compuesta 
por varias poblaciones. incluidas las de 
plantas, las de animates y las de microor¬ 
ganismos. La energia y los nutrientes flu- 
yen a traves de una poblacion. y su lama- 
no depende de las relaciones que existan 
con el resto de las poblaciones de su 
comunidad y de las caracteristicas abioti- 
cas del ecosistema en el que se encuentra. 

En la biosfera, v en terminos ecologi¬ 
cos, el nivel de organization mas peque- 
rio es el propio organismo, que es la 
expresion viva de la especie. Cada orga¬ 
nismo esta adaptado a su ambiente. Para 
comprender por que los organismos estan 
disrribuidos como lo estan, los ecAlogos 
deben estudiar los diferentes mecanismos 
que emplean los animales para soportar 
las presiones y alteraciones ambientales. 

De hecho, los ecologos se interesan 
cada vez mSs por los mecanismos fisio- 
lAgicos y del comporlamiento de los ani¬ 
males. Ambos dependen de la interrela- 
cion del animal y su habitat. Por ejemplo, 
el exito de deltas especies endotermicas 
(como las aves y los mamlferos) bajo 
condiciones extremas de lemperalura, 
como son las que se dan en el Artico o 
en un desierto, depende del equilibrio. 


casi perfecto, entre la production y la 
perdida de calor, y entre un aislamiento 
adecuado y unos mecanismos apropia- 
dos tie intercambio de calor. Otras espe¬ 
cies han triunfado ante estas conditioner 
extremas, evitantiolas mediante la mi¬ 
gration, la hibernation o el letargo. Los 
insectos. los peces y otros ectotermos 
(animales cuya temperatura corporal 
depende de la del ambiente) compensan 
los cambios de temperatura alterando sus 
procesos bioqutmicos y celulares por 
medio tie enzimas, aislandose con capas 
de grasa y por la actuation del sistema 
neuroendocrino. De este modo, las capa- 
cidades fisiologicas tie las que el animal 
esta dotado le permiten vivir bajo condi- 
ciones ambientales cambiantes y, en oca- 
siones, adversas. Los estudios fisiolAgi- 
cos son necesarios para poder contestar 
al «por que» de los interrogantes de la 
Ecologla. 

Las respuestas del comportamiento de 
los animales tambien son parte de la inte¬ 
raction animal-habitat, y son tie gran inte¬ 
rns para el ecAlogo. Como comporta- 
inientos se entienden la obtencion de los 
alimentos, la busquetla de refugio, la 
huida frente a los enemigos y ante 
ambientes desfavorables, la biisqueda de 
pareja, el cortejo, el cuidado de las crlas, 
etc. Todas estas acciones, que mejoran la 
adaptaciAn al entorno, contribuyen a la 
sujxiiviventia y evolution de las especies. 

El termino ecologia, que fue emplea- 
do por primera vez en el siglo pasado por 
el zoologo aleman Ernst Haeckel, prece¬ 
de de la palabra griega oikos, que signi- 
fica «casa» o «lugar donde viviix Haeckel 
definio la Ecologia como «la relation de 
un animal con su medio, tanto organico, 
como inorganico». Aunque hoy en dia la 
Ecologia ya no se restringe solo a los ani¬ 
males, la idea basica de la definition de 
Haeckel est& totiavia vigente. 

El termino ambiente se usa frecuen- 
temente en relation al entorno inmedia- 
to del organismo. pero no siempre queda 
claro que incluya tanto a I entorno vivo 
como al no vivo. Para el ecologo es evi- 
dente que se trata de ambos. En ultimo 
termino, el ambiente es todo lo que hay 
en el universe) externo que roclea al orga¬ 
nismo. Es importance hacer notar que el 
organismo determina y motlifica activa- 
mente much os aspectos de su propio 
ambiente, a traves de su com porta mien- 
to y tie la utilization tie los recursos 
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amhientales. Como George Gaylord Simp¬ 
son aprecio (Figure 11-5, p. 204) la tlis- 
rincion entre el organismo y el ambiente 
se sobrevalora en muchos estudios eco- 
logicos; y resulta mucho mas importante 
el centrarse en las complejas interrela- 
ciones por las que un organismo y su 
ambiente no pucden separarse entre si. 


Kn las ultimos aftas el termino «ecologia» 
ha sido objeto de una utilization popular 
eironea, corno sinonimo de ambiente, lo 
que en ocasiones produce malestar entre 
las biologos. De acuerdo con lo que la 
gente entiende, los biologos sonios 
ambientalistas («ecologistas»); pero un 
ecologo es la persona dedicada al estudio 
cientifico de las relaciones entre los 
organismos y sus ambientes; 
generalmente el ecologo tambien sera un 
ambientalista («ecologista»), pero el 
ambiente no es lo mismo que la ecologia. 

Los eco logos pueden optar por cen¬ 
trarse en cualquier nivel de organ izaci6n 
de los de la biosfera. Hi analisis de los 
ecosistemas es un asunto interdisci pi i- 
nario, y se apoya en la Fisica, la Quimica 
y en otras ciencias para llegar a com- 
prender los factores que determinan la 
distribution y abundancia de los organis- 
mos. La ecologia de las comunidades 
es un concepto similar, pero mas restrin- 
gido; es posible concentrarse en las inte- 
rrelaciones de unas pocas especies y estu- 
diar detalladamente el IIli jo de energia 
entre el las. La biologia de las poblacio- 
nes se centra en el estudio de la genet i- 
ca, la evolution, los cambios estac ion ales 
y otros factores que a fee tan a la dina mi¬ 
ca de las poblaciones. Algunos ecologos 
estudian al organismo mismo (biologia 
del organismo) para ver como respon- 
de ante el ambiente, bora a bora, dia tras 
dia; estos estudios son fisiologicos y del 
comportamiento. Todos el los contribuyen 
al conocimiento de la Hcologia y ningu- 
no es indepencliente de los clemas. 

ECOLOGiA DE 
LOS ECOSISTEMAS 

Hi componente abiotico de un ecosistema 
puede estar caracterizado por sus factores 
fisicos, como temperarura, burned ad. luz, 
altitud, etc., ast como por sits factores qui- 
micos, entre los que se encuentran los tiife- 
rentes nulrientes esenciales. Hstas caracte- 


risticas son las que determinan, basica- 
mente, la naturaleza de un ecosistema. 

Hi componente biotico (las poblacio¬ 
nes de plantas, animales v microorganis- 
mos que forman las comunidades del 
ecosistema) puede subdividing en clife- 
rentes categorias ecologicas: proclucto- 
res, consumidores y descomponedores. 
Los productores, las algas, las plantas 
verdes y las cianobacterias, son seres 
aut6trofos, que utilizan la energia del 
Sol para sintetizar hidratos de carbono a 
partir del dioxido de carbono, mediante 
la fotosintesis. Hsta energia queda dispo¬ 
rt ible para los consumidores y des¬ 
componedores. Estos son seres hete- 
rotrofos, y dependen de los autotrofos, 
que se alimentan por si mismos, para 
convertir los compuestos organicos de las 
plantas, en los compuestos necesarios 
para su propio crecimiento y actividad. 
Los consumidores, a su vez, pueden ser 
herbivoros, camivorexs, omnivoros y para- 
sitos. Los descomponedores son los con¬ 
sumidores que realizan la degradation 
final de compuestos organicos comple- 
jos. procedentes de los demas organis- 
mos muertos y de las heces de los vivos, 
hasta liberar los diferentes elementos 
inorganicos que los constituyen. 

En esta explication consideraremos el 
flu jo de energia a traves del ecosistema, 
lo que implica la explication de los con¬ 
cepts tie produetivitiatl, cadena alimen- 
taria, niveles troficos, ciclos biogeoquimi- 
cos, y factores amhientales limitantes. 

La radiacion solar 

Y LA FOTOSINTESIS 

Eracticamente toda la vida depende tie la 
energia del Sol. El Sol emite la energia 
que se produce por la transmutation 
nuclear del hidrogeno a helio. La radia¬ 
cion solar que llega hasta la super fide 
ter rest re liene unas longitudes de on da 
comprendidas aproximadamente entre 
280 y 13 500 nm (nanometros; 1000 nm 
= 1 micrometro). La radiation ultra viole- 
ta, que tiene una longitud de onda infe¬ 
rior a 280 nm, es l'iltrada por la capa de 
ozono que hay en los niveles altos tie la 
atmosfera (Figure 40-2). Las ratiiaciones 
eu y as longitudes de onda son su peri ores 
a los 760 nm son ratiiaciones infrarrojas 
de onda larga y son las que calientan la 
atmosfera, tern plan la Tierra y producen 
las corrientes tie a ire y tie agua. La parte 


mas importante de la radiacion solar es 
la que comprende las longitudes tie onda 
entre 310 y 760 nm; esta portion es lo 
que se denomina espectro visible de la 
luz, por el efecto que produce en la reti¬ 
na Humana. Tambien es el iniervalo del 
que dependen todos los procesos foto- 
biologicos importantes, como la fotosin¬ 
tesis, procesos fotoquimicos. fototropis- 
nios (orientation hacia una fuente 
luminosa) y la vision tie los animales. 

La fotosintesis implica el almacena- 
miento en moleculas organicas de una 
parte de la energia del Sol en forma de 
energia potential. La luz que incitle sobre 
las plantas verdes es absorbida por la tio- 
rofila, transformando electrones de baja 
energia en otros tie un nivel energetico 
superior. Estos electrones excitatlos vuel- 
ven al estado original en aproximadamente 
10" 7 seguntlos, pero en este breve interva¬ 
le de tiempo, su energia es canalizada en 
una secuencia tie reacciones productoras 
tie energia. Paite tie esta se utiliza para sin¬ 
tetizar ATP y el resto produce la reduction 
tie nucieotidos tie pirimidina (NADP + ). 
Tanto el ATP como el NADP retlucido se 
utilizan entonces para producir hidratos tie 
carbono a panir del dioxido de carbono y 
del agua. La fotosintesis en las hojas de las 
plantas se inicia a una baja intensiclad lumi- 
nica y luego va aumentando linealmente, 
es decir. el nivel de la fotosintesis aumen- 
ta a metlida que lo hace la intensiclad lumi- 
nica. hasta que se alcanza un nivel maxi- 
mo. La hoja de una planta alcanza su 
maxima tasa fotosintetica a solo 1/10 de la 
intensiclad solar maxima. 

Se estima que la cantidad de energia 
solar que llega a la atmosfera terrestre es 
tie 15,3 x 10 s ealorias-gramo por metro 
cuadrado y ario (cal • g/nr/ano). Gran 
pane de esa energia es disipada por las 
partial las de polvo o se consume en la 
evaporation del agua. Solo una peque- 
ria fraction se utiliza en la transformation 
fotosintetica del dioxido de carbono en 
hidratos de carbono. Algunos ca leu los. 
basados en period os anu ales o fases tie 
crecimiento, muestran que la efectividad 
fotosintetica tie una zona de tierra ftrme 
es aproximadamente tie un 0,3 % y la del 
oceano tie un 0,13 %. Estas estimaciones 
son bajas porque estan basaclas en datos 
sobre la energia total disponible a lo largo 
de un a no, y no durante una fuse tie cre¬ 
cimiento. Durante perioclos cortos. tie 
crecimiento muy intense), las plantas pue- 
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Figura 40-2 

Reduccion de la intensidad lumfnica solar por absorcion atmosferica y en el mar. 


den almacenar hasta un maximo de un 
19% de la energia luminica disponible. 

La produccion y 

LA CADENA ALIMENTARIA 

La energia acumulada por las plantas 
durante la fotosintesis se denomina pro¬ 
duccion. Ya cjue este es el primer escalon 
de entrada de energia en el ecosistema, la 
tasa de energia almacenada por las plan¬ 
tas (es dedr, la cantidad de energia alma¬ 
cenada por unidad de tiempo), se conoce 
como productividad primaria, que 
puede expresarse como unidades de ener¬ 
gia acunuiladas por unidad de superficie 
en un tiempo dado (por ejemplo, 
julios/mVdia) o como materia organica 
seca acumulada por unidad de superficie 


en un tiempo concreto (por ejemplo, 
kg/ha/dia). La cantidad total de energia 
acumulada, la productividad bruta, no 
es totalmente aprovechable para el creci- 
miento, ya que las plantas tambien emple- 
an una parte de esta energia para su man- 
tenimiento y reproduction. Cuando esta 
energia consumida, o respiracion de la 
planta, se resta de la productividad bruta, 
el resuitado es la productividad prima- 
ria neta. El crecimiento de las plantas es 
el resuitado de la acumulacion de bio¬ 
masa, cjue se expresa como peso de mate¬ 
ria organica seca por unidad de superficie 
(por ejemplo, kg/m^), o tambien como la 
cantidad de energia almacenada en forma 
de alimemos por unidad de superficie en 
un momento dado (por ejemplo, 
julios/m"). La biomasa por lo tanto es dife- 


rente de la productividad, que es la tasa a 
la que la materia organica se va formando 
por fotosintesis. Por tanto, es posible que 
en un sistema con una prcxluctividad aka, 
si los consiimidores se alimentan muy rapi- 
damente, la biomasa sea baja. 

La productividad bruta de los dife- 
rentes ecosistemas depende de la dis- 
ponibilidad de nutrientes, los limites de 
temperatura y la humedad. Los ecosis¬ 
temas mas productivos son las comuni- 
dades de la zona in term a real, selvas 
humedas, pantanos, marismas y estua- 
rios, arrecifes de coral y ciertos cultivos 
(por ejemplo, los arrozales y campos de 
cana de azucar). En algunos de estos 
ecosistemas la productividad neta ptiede 
sobrepasar los 14000 g/mVano (en algu- 
nas comuniclades de la franja interma- 
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La VIDA SIN SOL 

Durante muchos anos sc crcyo que toclos 
los animates depend Ian directa o 
indirectamente de la produccion priniaria 
debicla a la radiacion solar. Sin embargo, 
en 1977 y 1979 se descuhrieron densas 
comunidades de animates quo viven en 
el fondo del mar, proximas a 
emanaciones de agua calienle 
procedentes de grietas en zonas donde 
las placas tectonicas del fondo mart no 
sufren desplazumientos lentos (grieta de 
las Galapagos y elevacion del Pacifico 
oriental), Estas comunidades (ver 
fotogral’ia) estan constiluidas por vartas 
especies de moluscos, cangrejos, 
poliquetos, enteropneustos (gusanos 
bet lota) v pogonoforos gigantes. La 
temperatura del agua por encima y 
a 1 reded or de estas emanaciones es de 7 
a 23 °C, ya que esta eatentada por 
afloramientos basal ticos, mientras que la 
temperatura normal del agua circundanie 
es de 2 °C. 


real). Ecosistemas menos prockierivos 
Centre 1000 y 2000 g/mVario) son la 
mayoria de los bosques templaclos, 
muchos cult ivos, lagos y rios, y las pra- 
deras. Los ecosistemas menos product i- 
vos Centre 70 y 200 g/m 2 /ano) son la 
tundra, las regiones at pinas, los desier- 
tos y el oceano ahierto (esto ultimo 
puede resultar sorprendente para 
much as personas que. equivocadamcn- 
te, ven al oceano como una fuente rica 
e inexplotada de alinientos para toclos). 
Los tlesiertos extremos, las rocas y las 
regiones cubiertas por hielo tienen una 
productiviclad practicamenie nula. 

La manera en que la productiviclad 
priniaria net a de las plantas de una comu- 
nidad sostiene a los clemas seres de esa 
comunidad se aprecia cl a ra men te en la 
cadena alimentaria. Las plantas son 
comiclas por los consumidores, que a su 
vez son comiclos por otros consu mi do- 
res, y asi sucesivamenle, pa so a paso. Las 
cadenas alimentarias son descripciones 
de la manera en que la energia fluye a 
traves del ecosistema. Un diagrama cle 
una cadena alimentaria se representa 
como una serie cle flee has que van clesde 
unas especies hasta otras. lo que inclica 
que la primera cle el las sirve como ali- 
mento cle la seguncla. Eero la primera 
tambien puede ser com id a por otras 
especies. l)e bee ho, es raro que una 


Se descubrio que los productores en 
estas comunidades son unas bacterias 
quimioautoirofas, que obi ienon energia a 
partir de la oxidation de enormes cantidadcs 
cle acido sulfliidrico c]ue emana junto con d 
agua caliente, y fijan dioxido cle carlxmo 
como carbono organico. Algunos de los 
animales de estas comunidades, por ejcmplo 
los moluscos bivalvos, son filtradores que 
ingieien tales bacterias. Otros, como los 
pogondforos gigantes (p. 438), c(ue carecen 
de boca y de tube digestivo, poseen colonias 
de bacterias simbiontes en sus propios 
lejidos, y utilizan el carbono organico que 
diebas bacterias sintetizan. 

Tales comunidades del fondo ocean ico 
son autosuficientes, es clear, son sistemas 
cerrados que dependen totalmente cle la 
energia que emana del interior de la 
Tierra. Cada una de estas comunidades es 
un ecosistema en miniatura. totalmente 
independiente del resto de ecosistemas 
conocidos, toclos el los dependences de la 
energia solar y de la focosintesis. 



Una poblacion de pogonoforos gigantes, muy 
densa, cerca de las emanaciones geotermales 
de la Fosa de las Galapagos, fotografiada a 2800 
m de profundidad por el sumergible Alvin. En la 
fotografia tambibn se pueden observar algunos 
mejillones y cangrejos. 


especie viva exclusivamente a base de 
otra. Aunque algunas cadenas alimenta¬ 
rias son simples y cortas, como sucede 
en el caso cle las ballenas, que se ali- 
mentan principalmente a base de plane- 
ton, es mucho mas frecuente que varias 
cadenas alimentarias parlicipen en un 
entramado mucho mas complejo, que es 
a lo que se conoce como redes ali¬ 
mentarias o troflcas (Figura 40-3). 


Los concept os cle cadena trofica y de 
piramide ecologica fueron in ven tad os y 
cxplicados por primera vez en 1923 por 
Charles Elton, un joven ecdlogo de la 
Univcrsidad de Oxford. Mientras 
trabajaba durante un verano en una is la 
artica desprovista de arboles, Elton 
observo la forma en que se com porta ban 
los zorros articos. viendo lo que com tan 
y lo (jue comfit n sus presas. hasta que 
iue capaz cle describir la compleja 
circLilacion del nitrogeno a lraves de los 
alinientos de la comunidad de los 
animales. Elton comprendio que se 
encontraba ante una cadena tr6fica en la 
que cada forma habia evolucionado para 
ser mas grande que aquellas otras de las 
que se alimentaba. Asi. pudo explicar la 
observation cornun de que los animales 
grandes son genera I men te mas raros que 
los de tarn a no pequeno. 

A pesar de su complejiclad, las cade¬ 
nas alimentarias tienden a seguir un 


modelo. Las plantas vercles o las algas, 
en la base cle la cadena, son comiclas pol¬ 
ios herbivoros, que convierten la ener- 
gia almacenada en las plantas en tejido 
animal. Los herbivores pueden ser inge- 
ridos por pequenos carnivoros, y eslos 
por otros de mayor tamano. Puede haber 
dos, tres, o a voces incluso cualro nive- 
les cle carnivoros. Al final cle la cadena 
se encuentran los grandes carnivoros, 
que al carccer cle depredadores, mueren 
y se descomponen. reponiendo a! suelo 
los nutrienles para (pie las plantas reini- 
cien la cadena. En cada nivel, empezati¬ 
ck) por el cle las plantas, hay parasitos, 
que pueden calificarsc como herbivoros 
o como carnivoros segim parasiten a las 
plantas (Jitoparasitos) o a los animales 
(zooparasitos). Por regia general toman 
cle su hospedaclor pequenas cantidades 
cle energia, pero pueden producir otros 
efectos perjudiciales. Algunos parasitos, 
a su vez, tienen otros parasitos. 

Hay numerc>sc>s ejempkxs cle cadenas 
alimentarias. Por citar uno cle ellos, en un 
Ixxsque. una legion de insectos cle peque- 
no tamarto (consumidores primarios) se 
alimcnlan cle las plantas (productores); un 
peq uefio nun lero c le a ram is e i nscctos ca r- 
nivoros (consumidores seen nd a rios) se ali- 
mentan cle los insectos herbivoros; un 
numero aim mas reducido cle aves (con¬ 
sumidores terciarios) se alimentan de ara- 
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Figura 40-3 

Red trofica en una marisma de Salicornia situada en la bahia de San Francisco. 


nas y de los insectos carnivoros; por ulti¬ 
mo, uno o dos ha leones (consn mid ores 
cuatemarios) se alimentan de las otras aves. 

Tradicionalmente se ha considerado a 
los descomponedores como el ultimo esla- 
hon de la caclena alimentaria herbivoros- 
carnivoros, debido a que transforman la 
materia organica en nutrientes que pueden 
ser aprovechados de nuevo por los pro¬ 
ductores. Actual mente, los ecologos consi- 
deran que los descomponedores constitu- 
yen una cadena alimentaria propia v 
diferente. la cadena alimentaria de los 
detritivoros, formada por organismos 
detritivoros como las lombrices de tierra, 
acaros, miriapodos, cangrejos, gusanos 
acuaticos y moluscos, asi como una serie 


de microorganismos, como las bacterias 
v los bongos. La materia organica muerta, 
como las hojas caklas o los animates muer- 
tos, es descompuesta y aprovechada por 
bongos, bacterias y protozoos. Los consu- 
midores de detritus se alimentan entonces, 
tanto de estos microorganismos como direc- 
tamente de los restos organicos. A su vez, 
ellos son comidos por pequertos carnivoros, 
conectandose asi la cadena alimentaria de 
los detritivoros con la cadena alimentaria 
de los herbivorexs-carnivoros. 

LOS NIVELES TROFICOS 

Cada eslabon de una cadena alimentaria 
puecle considerarse como un nivel tro- 
fico (G. trophe , com i da). Kn cada salto 


hasta el siguiente nivel trofico se pierde, 
en forma de calor, entre un 80 y 90 % de 
la energla disponible, ya que la mayor 
parte de la energia ingericla por un ani¬ 
mal es quemada para su propio mante- 
nimiento. S61o un 10 % 6 20 % de las 
calorlas ingeridas pueden usarse para la 
construccion del propio cuerpo. Ya que 
solo alrededor del 10 % de la energia dis¬ 
ponible puecle pasar hasta el siguiente 
nivel trofico, eJ numero de eslabones de 
una cadena alimentaria, generalmente 
esta limitado a cuatro o cinco. Asi, el 
nflmero de consumidores finales que 
pueden mantenerse a partir de una cier- 
ta cantidad de biomasa vegetal depende 
de la longitud de la caclena. 
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Segundo nivel de carnivoros (1) 
Primer nivel de carnivoros (90 000) 

Herbivoros (200 000) 


Productores (1 500 000) 


Piramide de abundancia o numerica (pradera) 



Zooplancton y fauna 
bentonica (1,5 g/m 2 ) 


Fitoplancton (4 g/m 2 ) 


Piramide de biomasa (ecosistemas acuaticos) 

Descomponedo rej Primer nivel de carnivoros (48 kcal/m 2 /ano) 
3890 Kcal 1 Herbivoros (596 kcal/m 2 /ano) 


Produccion neta (8763 kcal/m 2 /ano) 
Produccion bruta (36 380 kcal/m 2 /ano) 


Productores 


Piramide de energia (selva tropical) 

Figura 40-4 

Piramides ecologicas de numeros, biomasa y energia. Las piramides se han generalizado, 
ya que las areas de los diferentes niveles no son proporcionales a las diferencias 
cuantitativas en las unidades empleadas. 


FJ hombre ocupa la posiciAn final de 
la cadena, pero tambien puede comer 
cereales que han ahsorbido la energia del 
Sol; esta cadena corta representa una uti- 
lizacion muy eficaz del potencial energe- 
tico. Los hombres tambien pueden comer 
la carne de los animates que, a su vez, se 
han alimentado de plantas que han absor- 
bido la energia del Sol; la incorpora cion 
de un nuevo eslabon en la cadena dismi- 
nuye la energia disponible en un orclen 
de 10; en otras pa la bras, se requiere 10 
veces mas biomasa vegetal para alimen- 
tar a los hombres que comen carne, que 
para alimentar a los que toman cereales. 
Consideremos a una persona comiendo- 
se una lubina, que a su vez se ha alimen¬ 
tado a base de otros peces, que se ali- 
mentaban de zooplancton, que en ultima 
instancia dependta del fitoplancton encar- 
gado de almacenar la energia del Sol. La 
perdida de energia de orclen de 10 en 
cada nivel trofico de esta cadena de cinco 
eslabones, explica el hecho de que para 
que una persona gane un kilogramo de 
peso comienclo lubinas, el oceano debe 
produdr 5 toneladas de fitoplancton. Si la 
poblacion humana dependiese para su 
supervivencia de tales alimentos, rapida- 
mente se agotaria esta fuente de energia. 

Estas valoraciones han de contem- 
plarse teniendo en cuenta la pobreza del 
oceano como productor de alimentos. La 
productive!ad de los oceanos es muy 
pequena y esta limitada, casi exciusiva- 
mente, a las zonas de afloramiento, 
doncle los nutrientes emergen y quedan 
disponibles para los productores (fito¬ 
plancton), y a los estuarios, marismas y 
arrecifes. Dichas areas ocupan iinica- 
mente una pequena parte de los ocea¬ 
nos. El resto es un desierto acuatico. 

Las pesquerias ocean icas a port an el 
18 % de las proteinas que se consumen 
en el mundo, pero en su mayor parte se 
emplean como un complement) de la ali- 
mentacion del ganaclo y de las aves de 
corral. Recordando la regia del 10 a 1 en 
la perdida de energia en cada transfe¬ 
rence de material de un nivel trofico al 
siguiente. el uso del pescado como ali- 
mento para el ganaclo, en lugar de utili- 
zarlo para la aiimentacion humana, es 
una mala utilizacion cle tan valioso recur- 
so en un mundo deficitario en proteinas. 
De los peces que comemos, la preferen¬ 
ce por especies como la platija, el atun 
o el lletan. que estan en un tercer o cuar- 


to eslabon en la cadena alimentaria, 
supone que por cada 125 g de atun se 
necesita la produccion de 1 Tm cle fito¬ 
plancton. Si Jos humanos queremos obte- 
ner mayores beneficios cle los oceanos, 
como fuente cle alimentos para el futliro, 
necesariamente hemos de comer los 
peces que se encuentran en los niveles 
troficos mas bajos. Desgraciadamente, 
estos peces son cle los me nos aceptaclos 
para el consumo humano. 

Cuando estudiamos la cadena ali¬ 
mentaria en fund An cle la biomasa de 
cada nivel, podemos construir piramides 


ecologicas numericas o de biomasa. Una 
piramide numerica (Figura 40-4A), tam¬ 
bien denominada piramide de Elton (por 
el ecologo britanico Charles Elton, que 
fue el primero que utilizo este tipo de 
esquemas), representa el numero cle orga- 
nismos individuales que hay en cada nivel 
trofico. Aunque nos da una imagen des- 
criptiva de las diferencias que existen, en 
cuanto al numero cle individuos, en cacla 
eslabon cle la cadena, y nos muestran el 
conocido hecho de que los grandes 
depreclaclores son mucho mas escasos 
que los animales pec|uehos de que se ali- 
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Figura 40-5 

Ciclos de los nutrientes y flujo de energia en un ecosistema terrestre. Observese que los nutrientes se reciclan, mientras que la energia (en 
rojo) fluye en un unico sentido. 


mentan, no obstante, una piramide nume- 
rica no indica el «peso» real de los orga- 
nismos que hay en cada nivel. 

Las piramides de biomasa, que repre- 
sentan el volumen total, o la biomasa, de 
los organismos en cada nivel trofico, son 
mas indicativas (Figura 40-4B). Normal- 
mente estas piramides se van adelgazan- 
do segun se asciende hacia su vertice, ya 
que hay una perdida de masa y de ener¬ 
gia en cada paso hast a el siguiente esca- 
lon. Sin embargo, en algunos ecosistemas 
acuaticos, en los que los prcxluctores son 
algas con perlodos de vida cortos y una 
tasa de renovacion muy elevada, la pira- 
mide esta invertida. Esto sucede porque 
las algas puetlen tolerar una luerte explo- 
tacion por parte del z<x>pIancton. Es por 
cllo que la base de tal piramide (bioma¬ 
sa del Utopiancton) es mas pequena que 
la biomasa de zooplancton que soporta. 
Podcmos comparar una piramide inver- 
lida como esta con una persona cuyo 
peso es superior al de los alimentos que 
guarda en su frigorifico, pero que puede 
sustentarse a paitir de ellos debido a que 
los esta reponiendo constantemente. 

Un tercer tipo es la piramide de ener¬ 


gia en la que se representa la tasa de 
energia que fluye entre los dilercntes nive- 
les (Figura 40-4C). Una piramide de ener¬ 
gia nunca puede estar invertida, porque 
cada nivel no puede apoitar mas energia 
de la que recilxi. Estas pirAmides de ener¬ 
gia son la mejor represeniacion de la 
estructura de la comunidad, ya que estan 
basadas en la produccion. En el ejempio 
anterior, la produccion del fitoplancton 
es superior a la del zooplancton, aunque 
la biomasa del primero sea menor cjue la 
del segundo (debido al consume) tan acu- 
sado por paite del zooplancton). 

Ciclos de los nutrientes 

Todos los elementos esenciales para la 
vida proceden del ambiente, y estan pre- 
sentes en el aire, el suelo, las rocas o el 
agua. Cuando las plantas y animales mue- 
ren y sus cuerpOs se clescomponen, y 
cuando las sustancias organicas se que- 
man o se oxidan, los elementos y com- 
puestos inorganicos esenciales para la 
vida (los nutrientes), se Iiberan y vuelven 
al ambiente. Los organismos descompo¬ 
nedores juegan un pa pel esencial en esie 


proceso, al alimeniarse de los restos de 
animales y plantas, y de materias fecales. 
HI resultado es que los nutrientes estan en 
constante movimiento a lo largo de un 
ciclo continue, en el que van pasando de 
ser compuestos bioticos a ser abioticos. 

Los ciclos de los nutrientes, a menu- 
do. se denominun ciclos biogeoquimi- 
cos debido a que entre los organismos 
vivos (bio-), y las rocas, aire y agua, de 
la corleza terrestre (geo-), se producen 
una serie de intercambios. La Geoquimi- 
ca es la cient ia que estuclia la composi¬ 
tion quimica de la Tierra y los cambios 
que se producen en ella. 

Los ciclos de los nutrientes y los llu- 
jos de energia estan muy interrclaciona- 
dos, y ambos influyen en la abundancia 
de los organismos de un ecosistema. Sin 
embargo, a difcrcncia de los nutrientes, 
t|ue se reciclan, la energia fluye en una 
sola direccion, sin seguir un ciclo, ya que 
una parte se pierde en forma de calor. El 
aporte continue) de energia por pane del 
Sol es lo que mantiene la circulacion de 
los nutrientes y el funcionamiento del 
ecosistema. Estas interrelaciones se repre- 
sentan en la Figura 40-5. Entre los ciclos 




































biogeoquimicros mas importantes dcsta- 
can el del carhono y el del nitrogeno. 

Ciclo del carbono 

HI carbono es el principal elemento de 
los compuestos organicos y de los tejidcxs 
vivos, y es necesario para que las plantas 
puedan realizar la fijacion de la energia 
mediante la fotosintesis. Hs muy impor- 
tante hacer notar la dependencia total que 
tiene la vida con relacion a la disponibi- 
lidad de este elemento. El carbono pasa 
de presentarse bajo la forma de dioxido 
de carbono atmosferico (C() 2 gaseoso en 
la atmosfera), a hacerlo como compo- 
nente de los seres vivos, y vice versa, a 
traves de los procesos de asimilacion y 
respi radon y como C0 2 disuelto en los 
oceanos. lagos y nos. Los oceanos con- 
tienen unas reservas enormes de C0 2 (50 
veces mas que la atmosfera) y en ellos se 
acumula una gran parte del C0 2 proce- 
dente de la respiracion de los organismos 
y de las actividades humanas. Una parte 
del C0 2 tambien se inmoviliza durante 
largos periodos cuando pasa a formal* 
parte de los depositos de combustibles 
fosiles (humus, turba, y sobre todo. car¬ 
bon y petroleo) (Figura 40-6). 

El ciclo del carbono es paralelo y esta 
enlazado con el flu jo de energia que 
empieza con la absorcion de esta duran¬ 
te la produce ion fotosintetica. Las plan¬ 
tas sintetizan glucosa, un compuesto con 
seis atomos de carbono, a partir del CO ; 
que toman de la atmosfera; este azucar 
es posteriormente utilizado para formar 
otros hidratos de carbono mas comple- 
jos, en particular celulosa, que es el prin¬ 
cipal hid rate de carbono de las plantas. 
Estas necesitan 1,6 kg de C0 2 atmosferi¬ 
co para poder producir 1 kg de celulosa. 
Es dioxido de carbono es un gas escaso, 
ya que su concentracion en la atmosfera 
es solo del 0.03 %, lo que contrasta con 
la elevada abundancia relativa de oxige- 
no atmosferico. que es del 21 %. 

May que resaltar cl os aspectos rela- 
cionados con esta baja concentracion de 
C0 2 en la atmosfera. El primero es que 
la disponibilidad del COj representa un 
1 unite para la absorcion de energia por 
parte de las plantas; los fisiologos ban 
indicado que si el CO? atmosferico 
aumentase en un 10 %, la tasa de foto¬ 
sintesis solo aumentaria entre un 5 y un 
8 %. Por tanto, el dioxido de carbono 



Figura 40-6 

El ciclo del carbono en el que se puede ver 
la circulacion de este elemento, y como 
entra, en forma de C0 2 , a formar parte de 
los componentes vivos y la manera en que 
se almacena durante largos periodos, bajo 
la forma de combustibles fosiles. 

puede ser un factor limitante para el cre- 
cimiento de las plantas terrestres, cuan¬ 
do este no esta restringido por otros fac- 
tores limitantes. como los nutrientes 
disponibles, el agua o la temperatura. 

En segundo lugar, en las ultimas dos 
decadas se ha producido un incremento 
excesivo en el consumo de combustibles 
fftsiles por parte del hombre. Cada ano se 
liberan a la atmosfera mas de 10 000 millo- 
nes de toneladas de C0 2 , procedentes de 
las actividades agricolas e industriales; de 
ellas. el 80 % derivan de la utilizacion de 
combustibles fosiles, y el 20 % restante del 
aclarado de los bosques con fines agrico¬ 
las. Desde cjue comenzo a medirse, la con¬ 
centracion de C0 2 en la atmosfera ha ido 
en aumento (Figura 39-2, p. 788) y es nece¬ 
sario hacer notar que incluso un ligero 
aumento de la concentracion de C() 2 en la 
atmosfera puede hacer que se incremente 
bastante la temperatura de la biosfera 
(«efecto invernadero», p. 788), ;Que impor- 
tancia tiene el consumo de combustibles 
fosiles en este aumento? Los ecologos pue- 
den responder a esta pregunta determ i- 
nando las proporciones de diferentes iso- 
topos de carbono en el aire, agua, 
combustibles fosiles y en los organ ismos. 
1’stos anal is is demuestran que el incre- 
mento de la cantidad de C0 2 en la atmos¬ 
fera precede, en su mayor parte, de la uti- 
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Figura 40-7 

El ciclo del nitrogeno, en el que se aprecia 
la circulacion de dicho elemento entre los 
organismos y a traves del ambiente (en 
marron). Los microorganismos 
responsables de las transformaciones son 
los de los circulos y los recuadros. 

lizacion de dichos combustibles fosiles y 
del aclarado de los bosques; ademas, el 
oceano solo puede absorber la mitad de 
este exceso de CC) 2 . 

Ciclo del nitrogeno 

Como el carbono, el nitrogeno es un ele¬ 
mento Ixisico y esencial de la materia viva, 
en particular de las proteinas y de los aci- 
dos nucleicos. A pesar de la elevada con¬ 
centracion del N 2 en la atmosfera (78 % 
del aire), es casi totalmente inaprovecha- 
ble para la vida en este estado gaseoso 
(N 2 ). Durante el ciclo del nitrogeno se 
transforma el N 2 de la atmosfera en una 
forma quimica ucilizable por los organis¬ 
mos vivos. Esta transformadon se conoce 
como fijacion del nitrogeno. Parte del 
N 2 atmosferico es fijado por los relampa- 
gos, que hacen cjue se transforme en amo- 
niaco y nitratos, que son llevacios hasta el 
suelo por la lluvia y la nieve. Pero las bac- 
terias y las algas verdeazuladas, mediante 
mecanismos biol<*)gicos, fijan una cantidad 
de N 2 al menos 10 veces mas grande 
(Figura 40-7). Fstos tljadores del nitro¬ 
geno son el punto de conexion funda¬ 
mental entre el nitrogeno inorganico uti- 
lizable y todos los demas organismos. 

En los ecosistemas terrestres. los fija- 
clores mas importantes son las bacterias 
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asociadas a las leguminosas (guisantes v 
formas similares), cuya contribucion al 
enriquecimiento del suelo en nitrogen() es 
bien conocida. La antigua practica agrico¬ 
la de permitir el barhecho en los campos 
(sin coseclia) durante una temporada, cad a 
variexs arios, permite la fijaeion del N ; por 
las baaerias, reabastedendexse asi el suelo 
de los dementos necesarios. Las bacterias 
radidcolas (rizobias) anaerobias produeen 
unos nodulos en las rakes de las legumi¬ 
nosas. donde el .V se transforma en amo- 
niaco y nitrates, que pueden ser utili/ados 
por las plantas para la sintesis de protei- 
nas. Las protefnas de las plantas pasan a 
los consumidorcs, que sintetizan sus pro- 
pias proteinas a panir de los aminoacidos 
que ban ingerido. Los productos de dese- 
cho de las plantas y de los animates, tras 
descomponerse totalmente permiten el 
retorno del nitrogeno organico al sustra- 
to; entonces, los descomponedores des- 
truyen las proteinas, liberando amoniaco 
(.pie puede ser utilizado por las baaerias 
siguiendo una secuencia que se representa 
en la figura 40-7. Al final se produeen 
nitratos (NOr) que pueden ser utilizados 
de nuevo por las plantas o pueden ser 
degradados por las bacterias desnitrifi- 
cantes para dar nuevo nitrogeno inorga- 
nico que vuelve a la atmosfcra. Los nitra¬ 
tos tambien pueden ser transportados 
hasta los arroyos y rios, y linalmente liasta 
el mar. En los ecosistemas acuaticos se 
pnxluce un eiclo similar a I lerrestre, pero 
que se diferencia de este porque en el hay 
una pdrdida regular de nitrogeno que se 
va depositando en el Ibndo del mar. 

HI eiclo del nitrogeno es casi perfecto. 
con una autorrcgulacion en la que las per- 
didas (jiie se produeen en un nivel se cqui- 
libran con las ganancias que se produeen 
en otros. Considerando uxlo el nitrogeno 
de la biosfera en conjunto. apenas si hay 
cambio en la canridad absolula de este ele- 
mento. No obstante, las activklades hi ima¬ 
ms han provtxudo una |x*rtlida regular de 
nitrogeno en el suelo, ya que las prclcticas 
agricoias y la roluracion de los bosques 
han ralentizado la fijaeion natural del nitro¬ 
geno Esta ultima practica produce unos 
danos graves, tanto por la tala de los arbo- 
les romo por la alteration del suelo. 

COMUNIDADES 

Las comunidades representan el concep- 
to mas tangible en ecologia Nos resultan 



Figura 40-8 

Castano americano, Castanea dentata , y el aumento de la extensidn del anublo del castano 
(una plaga causada por hongos), tras su introduccidn accidental en New York en el ano 1900. 


lamiliares las diferencias entre lin bos- 
que. una pradera. un desierto o una 
marisma. v apenas tenemos problemas 
para describir. por lo menus de un mixlo 
general, los tipos de comunidades de 
plantas y animales asociados a cada uno 
de estos ecosistemas. Las comunidades 
estan constituidas por la parte biotica del 
ecosistema; cada una consta de una cier- 
ta combination tie especies, que form an 
una unidad funcional. V aun cuando las 
comunidades son en ocasiones tl if idles 
de definir, porejue las asociaciones de 
especies dentro de comunidades similarcs 
no siempre son iguales, las comu nitlatles 
existen, y tod as poseen unas ciertas 
caracteristicas. Los aspetios relacionatlos 
con la forma y la funcion de la comuni- 
dad q lied an fuera tie los H mites tie este 
libro, En nuestra exposition disculiremos 
tlos importantes principios relacionatlos 
con la organization de la comunidad. 

La dominancia f.cologica 

Y IAS ESPECIES CIAVE 

Por regia general, las comunidades biolo- 
gicas estan tlominadas jx>r una unica esjxr- 
cie o por un pequeno gmpo tie especies, 
tjue influyen enormemente en la natura- 
leza del ambiente que (xupan. Todas las 
tie mas especies tie una comuniilad ilclxn 
adapt arse a las condiciones impucstas por 
las especies ilominantes. I'recuentemente 


las comunidades reciben un nombre deri- 
vatlo del tie las formas ilominantes. por 
ejemplo, Ixisquc tie alxlcxs. hayedo. banco 
tie ostras o arrecife de coral. No siempre 
es facil precisar cuSl es el otganismo domi¬ 
nance en una comunklad. Puede que se 
trate del mas abundante, el mas grantleo 
el mas protlucrivo. o puede ser que se 
trate tlel que ejerce una mayor inlluencia 
sobre el resto tie los organismos tie su 
comunidad. En un bosque. es evidente 
(}ue un arlx>l tiene mayor importance para 
la comunidad que una hiedra cjue crezca 
sobre el (incluso aunque a un visitante 
casual le puetla parecer cjue hay mas hie¬ 
dra s que arboles). 

A menu do, las especies dominances 
lo son porque ocupan un espacio que 
podria estar cx’Upado por otras especies. 
Cuando por alguna razon una especie 
dominante es eliminatla, la comunidad 
cambia. En tiempos. el castano america¬ 
no domino gran ties areas tlel este tie los 
Hstados l initios, en donde ocupaba mas 
tie! 40 % tie la superficie tie los bostjues 
caducifolios. Despues tie 1900. una epi- 
tlemia causada por un hongo, que apa- 
rentemente I lego a Nueva York con unas 
semillas procedentes tie Asia, eliniino 
estos casta nos casi por completo en 
menos de So arios (Figura t0-8). A pesar 
tie tjue la tlesaparicion tie un arbol tie 
enorme valor comercial represent6 una 
gran perdida para la comunidad huma- 
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Figura 40-9 

La eliminacion experimental de una especie, la estrella de mar depredadora Pisaster ochraceus, de una comunidad intermareal produce un 
cambio total en la estructura de dicha comunidad. Cuando su principal depredador est£ ausente, los mejillones forman un denso tapiz sobre 
las rocas y entran en competencia con el resto de las especies a las que terminan por expulsar. 


na, la comunidad forest a 1 se adapto rapi- 
damente al cambio: los castanos fueron 
sustituidos por robles, nogales, hayas, 
chopos y arces, y los boscjues de casta¬ 
nos y robles fueron sustituidos por otros 
de robles y nogales. 

Para el castano americano, el ser La 
especie dominante no supuso ser funda¬ 
mental. La estructura general de los bos- 
ques templados del este de los Hstados 
IJnidos no cambio demasiado. No obs¬ 
tante, en oca si ones, la desaparicion de 
una sola especie puede producir una 
transformation acusada en la estructura 
de una comunidad. Estas especies son las 
que se denominan especies clave. Por 
ejemplo, en 1983, se produjo en el Cari- 
be la mueite de las poblaciones del erizo 
de mar Diadema antillarum , desapare- 
ciendo el 95 % de estos animales. El efec- 
to inmediato fue que la comunidad de 
algas, que ya no eran comidas por los eri- 
zos, paso de formar un tapiz delgado, a 
formar una gruesa capa sobre el sustrato, 
v con una composition de especies de 
algas diferente. Tanto la productividad 
como la diversidad de los arrecifes de 
coral disminuyeron. Claramente, Diade¬ 


ma antiUarum era una especie clave para 
los arrecifes de coral del Caribe. En la 
costa oeste de los Estados IJnidos, la estre¬ 
lla de mar Pisaster ochraceus es una espe¬ 
cie clave. Estas estreilas son los principa¬ 
ls depredadores de los mejillones Mytilus 
californianus. Cuando experimentalmcnte 
las estreilas fueron eliminadas en una 
pequefta zona de la casta de Washington, 
los mejillones se multiplicaron (xupando 
el espacio que antes ocupaban al menos 
otras 25 especies de invcrtebrados y algas 
(Figura 40-9). Se ban identificado las espe¬ 
cies clave de otras comunidades, y aun- 
que no totlas las comunidades necesaria- 
mente ban de tener una especie clave, en 
las que las existen, las especies clave 
detenninan la estructura de la comunidad. 

CONCEPTO DE NICHO 
ECOLOGICO 

El «oficio» de un animal en el ambiente 
es aun mas caracteristico que el habitat 
en el que podemos esperar encontrarlo; 
dicho animal tiene una «profesion», un 
papel especial en la vida, que le diferen- 
cia de todas las demas especies. Esto se 


denomina su nicho, que Elton definio 
como «el papel tie un animal en su medio 
biotico», es clecir, lo que hace y sus rela- 
ciones con el alimento y sus enemigos. 
Al conjunto tie las condiciones ha jo las 
que una poblacion animal puede vivir y 
reproducirse se conoce como nicho fun¬ 
damental. Las condiciones concretas 
bajo las que un animal puede vivir es a 
lo que se denomina nicho reconocido, 
y es una subdivision de un nicho funda¬ 
mental. Un nicho fundamental represen- 
ta el potencial biologico de una pobla¬ 
cion, mientras que el nicho reconocido 
es el resultado de la interaction de dicho 
potencial y una serie concreta de condi¬ 
ciones ambientales abioticas y bioticas. 

Es una regia aceptada que dos espe¬ 
cies no pueden ocupar un mismo nicho a 
la vez y en el mismo lugar; esto se cono¬ 
ce como el principio de la exclusion 
competitiva, del que ya hemos hablado 
en el prologo de este capituio. Si esto 
sucediese, se produeiria una competencia 
directa por exactamente los mismos ali- 
mentos y espacios, con lo que una de las 
especies tendria que variar su nicho reco¬ 
nocido, desplazarse hasta un habitat dife- 
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Figura 40-10 

Variacion del tamano del pico de los 
pinzones de Darwin de las Islas 
Galapagos. Los picos anchos se dan en 
los pinzones Geospiza fuliginosa y G. 
fortis, dos especies que comparten habitat 
(simpatridas) en la Isla de Santa Cruz, 
pero que viven separadamente en las islas 
Daphne y Los Hermanos. G. magnirostris 
es un pinzon de tamano grande que 
tambien vive en la Isla de Santa Cruz. 

rente o prepararse para su extincion. Es 
de esperar que especies muy emparenta- 
clas que se extienden por un misino habi¬ 
tat ocupen nichos similares, y corran el 
peligro de entrar en competencia directa. 

Una nianera que permite que espe¬ 
cies similares coexistan en una misma 
area es el reparto de los recursos entre 
el las. Por ejemplo, en aigunas partes del 
sur de Africa coexisten, extendienclose 
por un mismo habitat, las dos especies 
de rinoceronte, el negro v el bianco. Sin 
embargo, el rinoceronte negro es un 
ramoneador que se alimenta de hojas y 
plantas leAosas, mientras que el rinoce¬ 
ronte bianco se alimenta paslando hier- 
ba. No compiten por los mismos alimen- 
tos y. por consiguiente, ocupan nichos 
ecologicos diferentes. 

Hn un estudio clasico realizado en las 
Islas Galapagos con los pinzones de Dar¬ 
win, el ornitologo ingles David Lack 
encontro que el tamano del pico de estas 
aves era cliferente en las distintas islas en 
que vivian (Figura 40-10). Fn las islas 
Daphne y Los Hermanos, doncle Geospi¬ 
za fuliginosa y G. fortis viven separados, 
y por tanto no entran en competencia 
entre ellos, los tamanos de los picos de 
ambas especies son muy similares. Pero 
en la isla de Santa Cruz, donde G. fuligi¬ 
nosa y G. fortis coexisten, los tamanos de 
sus respectivos picos son diferentes. Esto 


sugiere un repaito de los recursos, ya que 
el tamano del pico condi cion a el de las 
semillas seleccionadas para alimentarse. 
Estudios recientes de los ornitologos ame- 
ricanos Peter y Rosemary Grant y sus cola- 
boradores, han confirmado las aprecia- 
ciones de Lack: G . fuliginosa, que posee 
un pico pequeho, se alimenta de semillas 
mas pcqueftas que G. fortis, que tiene un 
pico mas grande. Este es un buen ejem¬ 
plo del trabajo desempenado por la evo- 
lucion durante el pasado. En los lugares 
en que estas dos especies coexisten. la 
competencia entre ellas ha forzado la dife- 
renciacion en el tamano de sus picos, 
hasta que tal competencia ha dejado de 
existir En la actualidacl, podemos calificar 
la ausencia de compelicion como «el fan- 
tasma de una competencia en el pasado». 

El concepto de nicho es fundamental 
para que podamos comprender la mane¬ 
ra en que estan estructuradas las conuini- 
dades, en especial cuando se hace refe¬ 
renda a las interacciones competitivas entre 
especies relacionadas. No obstante, el 
pa pel de la competencia en la estructu ra¬ 
don de las poblaciones permanece con¬ 
trovert ido. igual que el concepto de nicho. 

El concepto de gremio 

Los ejemplos que acabamos de ver nos 
muestran las formas en que especies rela¬ 
cionadas que viven juntas evitan entrar en 
competencia. El concepto de gremio o 
cofradia nos proporciona otro medio de 
comprender el papel de* la competencia 
en las comunidades bien estructuradas. 
L'n gremio es un conjunto de especies c]ue 
llevan una existencia muy parecitla. De la 
misma forma que los gremios de artesa- 
nos de la edad media eran hermandades 
de personas que se afanaban por conse- 
guir el bien coimin, las especies de un gre¬ 
mio lo hacen para repartirse un sustento 
coniun. Las especies que se alimentan a 
partir de un mismo alimento forman un 
tipo de gremio. Por ejemplo, las aves que 
se alimentan del nectar de las flores, for¬ 
man un gremio; las que se alimentan 
cazando insectos en vuelo, forman otro; 
y las que lo hacen a partir de semillas, otro 
diferente. Un estudio ya clasico de un gre¬ 
mio re lac ion a do con los alimentos es el 
realizado por Robert Mac Arthur sobre el 
comportamiento alimentario de cinco 
especies de currucas (mosquileros) arbo- 
ricolas que anidaban en los bosques de 


piceas del nordeste de los Estados linidos. 
Estas aves son extraordinariamente sen- 
sibles a pequenas diferencias en el habi¬ 
tat (Figura 40-11). Una de las especies 
busca sus presas entre las ramas mas 
externas de la parte mas alta de los arbo- 
les; otra busca solo entre las ramas mas 
externas del 60 % superior de los arboles 
y entre las ramas internas, pero nunca en 
las mas proximas al tronco; otra se con- 
centra en las ramas mas internas y proxi¬ 
mas al tronco; un cuarta especie utiliza la 
parte media de los arboles y busca sus ali¬ 
mentos desde las ramas mas perifericas 
hasta el tronco; y por ultimo, una quinta 
especie solo busca sus alimentos en el 
20 % inferior de los arboles. Estos resul- 
tados sugieren que los nichos de estas 
aves estan definidos por diferencias estruc- 
turales en su habitat. Tambien ponen de 
manifesto que varias especies, similares 
unas a otras, y que pod nan entrar en com¬ 
petencia, pueden coexistir mediante la uti- 
lizacion de diferentes microhabitat en un 
habitat comun. Este concepto de gremio 
nos permite sugerir, por ejemplo, por que 
los bosques tropicales tienen una avifau¬ 
na mucho mas diversificada que otros 
hihitat. Debido a su complejidad estruc- 
rural y a la production media de recursos 
a I a no, los bosques tropicales pueden 
soportar mas gremios que los demas bos¬ 
ques, y cada gremio esta formado por un 
mayor numero de especies que los gre¬ 
mios de otros bosques. 

Poblaciones 

Una poblacion es un grupo de oiganismos 
de la misma especie c|ue viven en un sitio 
concrete). Una poblacion de ardillas grises 
de un bosque del este de los Estados Uni- 
dexs, o los peces de una piscifactoria, pre- 
sentan una serie de caracteristicas exdu- 
sivas de su grupo. Una poblacion 
comparte un patrimonio genetico comun, 
tiene una cierta densidad, determinadas 
tasas de natalidad y mortalidad, un rango 
de edades y un potencial reproductor; y 
crece y se diferencia a medida que lo 
hacen los individuos que la componen. 

Interacciones entre 

POBLACIONES 

Las poblaciones de una comunidad pue¬ 
den influir unas en otras de diferentes 
maneras, aunque en algunos casos pue- 
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Figura 40-11 

Distribucion de las zonas de alimentacion de cinco especies de currucas (mosquiteros) arboricolas en los bosques de piceas en el nordeste 
de los Estados Unidos. Las currucas forman un gremio alimentario. 


den no existir interacciones aparentes 
(efecto neutro). Un tipo de interacci6n. 
la competencia, ya ha sido menciona- 
da. Aunque es cierto que dos poblacio- 
nes no pueden ocupar el mismo nicho, 
al mismo tienipo y en el mismo lugar, fre- 
cuentemente se produce un cierto grado 
de competencia entre poblaciones natu- 
rales. Ya que la selection natural favore- 
ce la diminution de la competencia, es 
frecuente que se llegue a la diversifica¬ 
tion de nichos, como en el caso de los 
pinzones de Darwin de las Galapagos 
antes mencionados. Otra adaptation 
puede consistir en que las dos poblacio¬ 
nes utilicen el mismo recurso, pero en 
diferentes epocas del a no. Una poblacion 
puede ser exciuida por un competidor 
superior, de un habitat que de otro modo 
podria ocupar. Cuando dos poblaciones 
ocupan habitat adyacentes, la compe¬ 
tencia puede ser muy intensa a lo largo 
de la frontera entre ambas. 

Otra interaction es la relation depre- 
dador-presa, en la que los individuos 


de una poblacion depredadora, matan a 
los de la otra, la poblaci6n presa, y se ali- 
mentan de ellos. En ocasiones una pobla¬ 
cion presa es victima de mas de una 
especie depredadora, y estas general- 
mente tienen a mas de una especie como 
presa. Los ctepredadores suelen ser rela- 
tivamente mayores que las presas y, por 
regia general, consumen desde varias a 
numerosas presas a lo largo de su vida. 
Una de las interacciones, conceptual- 
mente relacionadas con la depredation, 
es la relation parasito-hospedador. Los 
parasitos y los depredadores se alimen- 
tan de sus correspond ientes hospedado- 
res y presas. Sin embargo, los parasitos 
suelen ser mas pequenos que sus hos- 
pedadores, y los parasitos solo tienen un 
hospedador Cal menos durante cada una 
de las fases de su ciclo). En la mayoria 
de los casos, los parasitos no matan a su 
hospedador, ya que si 6ste muere, el 
parasito perecera con el. La mayoria de 
los parasitos son simbidticos, es decir, 
viven dentro (endoparasitos) o sobre 


(ectoparasitos) el cuerpo de su hospe¬ 
dador. Organismos como los mosquitos 
o los tabanos son intermedios entre los 
parasitos y los depredadores, tal y como 
se han definido; a veces se les califica 
como micropredadores o como para¬ 
sitos intermitentes. 


La mayoria de la gente sabe que los 
leones, tigres y lobos son depredadores, 
pero entre el universo de los 
invertebrados tambien hay inuchos 
depredadores. Entre estos se incluyen 
algunos protozoos, medusas y formas 
alines, gusanos e insectos, estrellas de 
mar y otros muchos. 

Otro tipo de interaccion, que algu- 
nas veces es simbiotica, es el comensa- 
lismo, en el que el comensal obtiene 
algunos beneficios de la relation, sin per- 
judicar al hospedador. Un ejemplo clasi- 
co de comensalismo es la asociacion de 
los peces piloto y las remoras con los 
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tihurones. Estos peces toman las «miga- 
jas» cle las cacerias tie sus hospedatlor; 
no obstante, hoy sabemos que algunas 
remoras se alimentan como ectoparasi- 
tos de los tihurones. Este es un ejemplo 
de comensalismo que gradualmente con¬ 
duce hacia el mutualismo, una interac- 
cion en la que ambas especies se bene- 
fician (Figura 40-12). Un ejemplo de 
mutualismo es la association entre las ter- 
mitas y los protozoos que viven en su 
tubo digestivo. Los protozoos pueden 
digerir la madera que las termitas ingie- 
ren y que estas son incapaces de degra- 
dar, y las termitas viven gracias a los pro- 
ductos resultantes del metabolismo de los 



Figura 40-12 

Entre los muchos ejemplos de mutualismo 
que se pueden encontrar en la naturaleza, 
estd el de las acacias de las sabanas 
africanas y unas hormigas que construyen 
sus hormigueros en el interior de las 
grandes agallas de las acacias. El arbol 
proporciona proteccion a las larvas de las 
hormigas (fotograffa inferior con una de las 
agallas abierta) y una secrecion similar a la 
miel, que las hormigas utilizan como 
alimento. Por contra, las hormigas protegen 
al arbol de los herbivoros, a los que atacan 
en masa, tan pronto como estos tocan al 
arbol. No obstante, las jirafas, a las que les 
encantan las hojas tiernas de las acacias, 
parecen inmunes ante los feroces mordiscos 
de las hormigas. 


protozoos. Por su parte, los protozcxxs han 
conseguido un lugar agradable en el que 
vivir y un buen suministro de alimentos. 
El mutualismo ha sido reconocido en los 
ultimos anos en el mundo animal como 
mueho mas frecuente de lo que se pen- 
saba. Muchos casos de relaciones mulua- 
listas son simbioticas, pero otros muchos 
no lo son. Algunos autores prefieren dis- 
tinguir entre protocooperacion y mutua- 
lLsmo. La protocooperacion describe aque- 
llas relaciones mutualistas beneficiosas, 
que no son fisiologicamente necesarias 
para la supervivencia de los asociados. 

Crecimiento de las 

POBLACIONES 

Los organismos vivos tienen un potencial 
reproductor mas grande del necesario para 
el mantenimiento de su numero, en algu¬ 
nos casos mucho mayor. Algunas hembras 
de insectos ponen miles de huevos; el 
raton de campo puede tener hasta 17 
camadas al ano con cuatro a siete crias en 
cada una; una sola hembra de bacalao 
puede poner seis millones de huevos 
durante una estacion reproductora. Se ha 
calculado que una lyactcria ciue se divicliera 
a un ritmo de tres veces por hora, podria 
producir una colonia de 30 cm de espesor 
sobre toda la superficie de la Tierra en un 
dia y medio, y la colonia sobre pa sari a 
nuestras cabezas una hora mas tarde. Un 
crecimiento geometrico (o exponencial) 
sin ningun tipo de restriccion, solo podria 
ocurrir en un medio con los suficientes 
recursos y sin competition. Este tipo de 
crecimiento, representado por la curva de 
pendiente creciente en la Figura 40-13, es 
lo que se denomina tasa de crecimiento 
intrinseca de una poblacion y se repre- 
senta con el simbolo r. For supuesto, el 
crecimiento potencial de una poblacion 
nunca puede producirse libremente. No 
corremos peligro de ser sepultados por las 
bacterias, los bacalaos, ni por ningun otro 
organismo, ya cjue segun va creciendo la 
poblacion, unos individuos entran en com- 
petencia con otros, por unos recursos limi- 
tados, en especial por los alimentos y por 
el espacio. Finalmente, las poblaciones 
dejan de crecer. La mayoria de las pobla¬ 
ciones alcanzan un cierto nivel y fluctuan 
alrededor de este. ,;Que es lo que mantie- 
ne ese nivel de la poblacion? ,;Cual es la 
explication del «equilibrio natural"? ,;0 es 
la naturaleza la que esta en «equilibrio»?. 



Figura 40-13 

Curva de crecimiento geometrico 
(exponencial) de una especie en un 
ambiente sin factores limitantes y curva de 
crecimiento logfstico en un ambiente con 
algun factor limitante. 

.Si re presen tamos en una grafica el 
numero de individuos frente al tiempo, se 
obtiene una curva cle crecimiento de una 
poblacion (Figura 40-13)* Al principio, 
cuando la comida y el espacio abundan, 
la poblacion inicial aumenta rapidamen- 
te y crece de forma tan veloz como lo per- 
mita su potencial reproductor. Este tipo 
de crecimiento (y el ritmo intrinseco de 
crecimiento) lo poclemos apreciar en la 
explosion demografica del plancton en 
los lagos a principios del verano, las pla- 
gas de insectos o en el crecimiento cle las 
malas hierbas en los campos viejos. Pero 
a medida que los recursos se van agotan- 
do y el crecimiento de la poblacion hace 
que esta se acerque a su 1 imite maximo 
tolerable, el ritmo de crecimiento va dis- 
minuyendo hasta que por ultimo se detie- 
ne. Este limite, la densidad de poblacion 
maxima que el ambiente puede soportar 
se denomina capacidad de soporte de 
un habitat, y se representa con ei simho- 
lo K. La curva sigmoidea de crecimiento 
se ha comprobado muchas veces con bac¬ 
terias, protozoos y con algunos insectos 
en concliciones de laboratories La formu¬ 
la maternatica de la curva de crecimiento. 
descrita como ecuacion logistica, se 
explica en la nota al margen de la p. 817. 

Cuando la poblacion alcanza la capa¬ 
cidad de soporte del ambiente, puede 
mantenerse a ese nivel durante un cier¬ 
to tiempo o puede oscilar alrededor de 
este limite. Por ejemplo, cuando se intro- 
dujeron ovejas en la isla de Tasmania, 
aproximadamente en el ano 1800, el ere- 
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cimicnto de su poblacion se correspon- 
dio con una curva sigmoidea, sobrepa- 
sando ligeramente el Hmile superior, y 
posteriormente fue oscilando alrededor 
del tamano definitive) de la poblacion , 
entorno a 1 700 000 ovejas (Figura 40- 
14A). Un modelo similar, pero con fluc- 
tuaciones mas acusadas, se pudo ohser- 
var en las poblaciones de faisanes 
introducidos en la isla de Ontario (Cana¬ 
da) (Figura 40-1413). Algunas poblacio¬ 
nes presentan oscilaciones ciclicas, con 
grandes lluctuaciones de abundancia de 
un aiio a otro. Uno de los ejeniplos mejor 
conocidos es la oscilacion ciclica en la 
abundancia de los linces y de las liebres 
articas, en la que algunos picos de abun¬ 
dancia alternan con caidas espectacula¬ 
res de sus poblaciones (Figura 31-25, 


p.621). Una razon importante para tales 
oscilaciones es que la capacidad de 
soporte del ambience tambien presenta 
oscilaciones. La naturaleza raramente esta 
«en equilibrio», al menos durante largos 
periodos, debido a los cambios climato- 
logicos, la propagacion de enferinedades, 
cambios en los modos de depredacion y 
otra serie de perturbaciones. 

El crecimiento de la poblacion Huma¬ 
na fue bastante lento durante nuicho 
tiempo. Durante la mayor parte de su his- 
toria evolutiva, los hombres fueron caza- 
dores y recolectores, que dependlan y 
estaban limitados por la productividad 
natural del ambiente. El primer aumento 
considerable de la poblacion Humana, 
que paso de 150 000 a 5 mi Hones de indi 
viduos, coincidio con el inicio de la fabri- 


Crecimiento exponencial 

Y LOGISTICO 

La cun'a sigmoidea de crecimiento 
(Figura 40-13) puede describirse con un 
modelo simple, denominado la ecuacion 
Iogistica. La pendiente en cada punto de 
la curva es la tasa de crecimiento. es 
decir, la rapiclez con que el tamano de la 
poblacion varia con el tiempo. Si N 
representa el numero de organ ism os y t 
el tiempo, podemos. en lenguaje 
matematico, expresar el crecimiento 
como una tasa install tanea: 

r/N / di = tasa de cam bio en el 
numero de organismos por unidad 

de tiempo en un instante dado. 

Cunndo las poblaciones crecen en un 
ambiente de recursos ilimitados (espacio y 
alimentos ilimitados, y sin compelencia con 
otros organ ismos), d crecimiento esta 
limitado unicamente por la capacidad 
inherente a la poblacion de 
autorreproducirse. Bajo estas condiciones 
ideales, el crecimiento se expresa por el 
simlx^lo r, que se define como la tasa 
intrinseca de crecimiento per capita de la 
poblacion. HI inti ice res, en realidad, la 
diferencia entre las (asas de nacimiento y 
mueite de la poblacion, por individuo en 
cuak[uier momento. La tasa de crecimiento 
de la poblacion en con junto es entonces: 



c/i 


Esta expresion describe el rapido 
crecimiento exponencial representa do 


en la primera parte ascendente de la 
curva sigmoidea de crecimiento (Figura 
40-13>• Pero en la naturaleza, la tasa de 
crecimiento de las poblaciones se hace 
mas lenla segun se aeerca al limite 
superior de la poblacion, y finalmente se 
detiene. Iin este punto, N ha alcanzado su 
densidad maxima, es decir, el espacio 
estudiado se ha “saturado” de animates. 
Este limite se denomina capacidad de 
soporte del ambiente y se expresa por el 
simbolo K. La curva sigmoidea de 
crecimiento de la poblacion queda 
clescrita ahora por la ecuacion Iogistica, 
cuya expresion es: 



Esta ecuacion establece que la tasa de 
incremento de la poblacion por unidad 
de tiempo (dU/d[) = tasa de 
crecimiento per capita de la poblacion 
(r) x tamano de la poblacion (N) x 
margen disponible para el crecimiento 
(IK-N1/K) De la ecuacion se puede 
deducir que cuando la poblacion se 
aproxima a la capacidad de soporte, o lo 
que es lo mismo, cuando la relacion K- 
N se aproxima a 0, d N / d t tambien 
tiende a 0 y la curva se nivela. No es 
raro que las poblaciones sobrepasen la 
capacidad de soporte del ambiente, de 
forma que N es mayor que K. Cuando 
esto ocurre. la poblacion se queda sin 
ciertos recursos (normalmeme alimento 
o refugio). El termino d N / dt se hace 
negativo y la poblacion disminuye 
forzosainente. 


cacion de instrumentos. Con el desarro- 
llo de la agricultura, la capacidad de 
soporte del ambiente aumento, y la 
poblacion credo descle los 5 millones que 
habla aproximadamente en el ano 8000 
a.C., hasta alcanzar los 16 millones alre¬ 
dedor del ano 4000 a.C. A pesar de la ele- 
vada mortanclad clebida a terribles pe¬ 
riodos de hambre, enferinedades y a las 
guerras, la poblacion alcanzo los 500 
millones en 1650. En Europa, durante el 
S. XVII y con la llegada de la revolucion 
industrial, la revolucion sanitaria, el des- 
cubrimiento de nuevas tierras de coloni- 
zacion y la mejora de las practicas agri- 
colas, la capacidad de soporte de la Tierra 
para la especie Humana aumento espec- 
tacularmente. La poblacion se duplico 
Hasta alcanzar los 1000 millones en 1850. 
Se volvio a duplicar para alcanzar los 
2000 millones en 1930, 4000 millones en 
1976, 5500 millones en 1992, y se espe- 
ra que alcance los 9000 millones en el 
ano 2025. Asi pues, el crecimiento ha si do 
exponencial y a (in se mantiene muy ele- 
vado (Figura 40-14C). 

A diferencia de otros animales, que 
solo pueden aumentar ligeramente la 
capacidad de soporte de su habitat, los 
Hombres lo Han HecHo continuamente. 
Por desgracia, cuando la capacidad de 
soporte aumenta. el Hombre reacciona 
como lo Haria cualquier otro animal, 
aumentando su poblaci6n. Debido a cjue 
los recursos de la Tierra son limitados, es 
inevitable el que llegue un dia en que la 
capacidad de soporte no pueda aumen- 


Estudios recienies apuntan, 
esperanzadoramente, que el crecimiento 
de la poblacion Humana esta 
disminuyendo. Entre 1970 y 1987 la tasa 
de crecimiento anual bajo desde el 1,9% 
al 1,6%. Con esta tasa del 1.6%, seran 
necesarios 433 a nos para que la 
poblacion mundial se duplique, en lugar 
de los 36,5 que se necesitarian con una 
tasa del 1.9%. Esta disminucion se debe 
en parte a unos mejores programasde 
planificacion familiar. A pesar cle la 
disminucion de la tasa de crecimiento, el 
aumento de la poblacidn sigue sienclo 
muy superior al que sena de desear, ya 
que se estima que, en las pioximas tres 
decadas, la poblacion mundial se vera 
incrementada en 3000 millones de 
personas, lo que representa el mayor y 
mas rapido incremento en loda la 
historia del hombre. 
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Fecha (Afios de ia Era Cristiana) 


Figura 40-14 

Curvas de crecimiento para las ovejas A, los faisanes B, y para la poblacion humana C, a lo 
largo del tiempo. Notese que la poblacion de ovejas en una isla es bastante estable debido 
al control humano de dicha poblacidn, mientras que la poblacion de faisanes presenta unas 
variaciones importantes, probablemente debidas a grandes cambios en la capacidad de 
soporte. ^Hasta donde llegara la capacidad de soporte para la poblacion humana? 


lar mas. La pregunta es si la humanidad 
podra anticiparse a ese I unite y controlar 
a tiempo el crecimiento de su poblacion, 
o bien se disparara cl consumo y se lle¬ 
gara a la catastrofe. Verdaderamente. para 
millones de habitants del Tercer Mundo, 
dicho momcnto ya se ha superado. HI 
rapido crecimiento de la poblacion no 
debe. como algunas personas pueden 
creer. contemplarse con optimismo. 


Como se ijmita el 

CRECIMIENTO DE LA POBIACION 

<iQue es lo que determina el tamafto de 
una poblacion en la naturaleza? Cuando 
los animates se crian en el laboratorio, la 
respuesta parece bastante evidenle: la 
poblacion crece hasta alcanzar la capaci¬ 
dad de soporte de ese medio, y a parlir 
de ese punto, la poblacion va disminu- 


yendo debido a la competence de los 
individuos por los limitados recursos de 
espacio y alimento. Estos factores limi- 
tantes del crecimiento derivan de la 
poblacion misma, es decir, son factores 
dependientes de la densidad, debidos 
al aumento del numero de individuos de 
la poblacion. Las limitaciones debidas a 
la cantidad de alimentos y al espacio, ge- 
neralmente se consideran como de¬ 
pendientes de la densidad. pero otros fac¬ 
tores, como las enfermedades y la 
depredacion, tambicn pueden aciuar 
como factores limitantes. 

La transmission de algunas enferme* 
dades infecciosas puede aumentar cuan¬ 
do la densidad de las poblaciones es ele- 
vada, Las epidemias pueden arrasar 
poblaciones clensas, como ocurrio con la 
terrible peste bubonica (muerte negra), 
en la populosas y sucias ciudades de la 
Huropa del S. xiv. La mortalidad por para- 
sitismo tambien aumenta con respecto a 
la que se da en poblaciones con una 
menor densidad. La predacion aumen- 
la cuando las presas se hacen mas abun¬ 
dances y es mas facil su captura; los gran¬ 
des incrementos en la densidad de las 
poblaciones de presas, generalmente se 
ven seguidos por los correspondientes 
aumentos en la poblaciones de los caza- 
dores. Con el aumento de la poblacion, 
disminuye la disponibilidad de refugios 
para el anidamiento y la proteccion fren- 
te a condicioncs ambientales tlesfavora- 
bles. 

La conlinua competencia por el ali¬ 
mento y el espacio para vivir implica. 
aclemas, otro factor dependicnlc de la 
densidad: el estres. Aunque la fisiologia 
del estres aun no se conoce totalmente, 
hay pruebas tiaras de que cuando cier- 
las poblaciones crecen hasta ser dema- 
siado grandes, como sucede con las 
poblaciones de los lemingos. ratas tie 
agua y liebres articas, se produce un 
desequilibrio neuroendocrine que afec- 
ta a las giandulas adrcnalcs y a la hipo- 
fisis: el crecimiento individual se detie- 
ne, la reproduction decae, y los 
individuos se vuciven irritablcs y agresi- 
vos; bajo estas condiciones, las liebres 
articas sufren una «enfermedad critica* 
letal, que provoca un descenso en pica- 
do de la densidad de la poblacion. 

Una superpoblacion tambien puede 
provocar una emigracion desde el area 
de nacimiento. La superpoblacion en los 
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ratones hace que estos aumenten su acti- 
vidad locomotora v comiencen a explo- 
rar nuevas areas. En d caso cle los lemin- 
gos, la superpoblacion hace que 
periodicamente realicen sus famosas 
“marchas” en niasa a traves de Escandi- 
navia (p. 620). Cuando las poblaciones 
de algunas aves canoras estan superpo- 
bladas, las individuos con menor exito 
se convierten en «vagabundos» ? que se 
ven t'orzados a desplazarse hasta otros 
habitat menos favorables. La emigracion 
es una de las principales causas de la co¬ 
lon iza cion de nuevos habitat. La rapid a 
dispersion de los eslorninos europeos pol¬ 
ios Estados L'nidos y Canada, tras su 
introduccion en 1890 en la ciudad de 
Xueva York, es un excelente ejemplo (p. 
595). 


No tod os los factores limitantes del cre- 
cimiento dependen de la densidad de la 
poblacion. Los cambios meteorologicos 
extremos, las condiciones inusuales de 
frio, cal or. humeclad o sequia, son facto- 
res fortuilos independientes de la den- 
sidad de la poblacion, que pueden alte- 
rar enormemente las poblaciones de 
algunos animales. bis poblaciones locales 
de insectos algunas veces casi llegan a 
extinguirse Iras un inviemo duro. Los hura- 
canes y las crupciones volcanicas pueden 
acabar con poblaciones compleias. Las 
granizadas, como es bien sabiclo, pueden 
matar a los polluelos en una colonia de 
cria de aves. Los incendios en las pracle- 
ras o en los bosques, las sequias o las 
inundaciones, acaban con lodos los oiga- 
nismos que no sean capaces de escapar. 


Eor tanto, la cantidad de individuos 
de una poblacion esta influida tanto por 
factores que dependen de la misma 
poblacion como por 1 aclorcs indepen¬ 
dientes de esta. y normalmente, ninguno 
de dichos factores puede explicar por si 
solo el porque el crecimiento de una 
determinada poblacion se detiene a un 
nivel concreto. Las poblaciones natura- 
les estan controladas por factores depen- 
dientes e independientes de la densidad 
de esa poblacion. Los hombres somos el 
principal de dichos factores. A1 alterar el 
habitat de los animales, variamos los 
equilibrios que anteriormente fijaban los 
Iiniites del tamano de las poblaciones de 
los animales. Nuestras actividades pue¬ 
den incremental - , o llegar a exlerminar, la 
totalidad de las poblaciones de animales. 


Resumen 


El mayor cle los niveles cle organization inclui- 
dos en la biosfera es el ecosistema, que esta 
constiluido jx>r una serie de componentes hio- 
ticos y abioticos que interactuan. El compo- 
nente biotico lo consrituyen las comunidadcs 
cle cliferente.s especies cle organismos, estan- 
clo cada especie representada por una pobla¬ 
cion. que a su vez, es el conjunlo cle indivi- 
duos que com pa rt en un deposito geneiico 
com li n. 

La energia que encra en el ecosistema es 
la luz solar. Casi toda la vida depende cle la 
transformacion cle esta energia, mediante la 
cual se obtienen compuestos organ icos, tras 
jla fijacion de dioxitlo cle carlxmo por las plan- 
las verdes. Las unicas cornunitlades de ani¬ 
males conocidas, totalmente independientes 
cle la energia solar, han siclo recientemente 
descubiertas en las profundidades del ocea- 
no. asociadas a fuentes lermales submarinas. 

Se pueden reconocer cadenas alimeniarias 
forma das por productores (organismos foto- 


sinteticos) y consumidores (herbivoros y carni- 
voros), pero en la naluraleza existen redes ali- 
mentarias muy complejas. Se pueden constmir 
piramides ecologicas en las que se puede apre- 
ciar el descenso en el numero de individuos, 
biomasa v energia, segiin se va ascendiendo de 
u n nivel a otro. Los nutrientes, como el carbo- 
no, el nitrogeno v otros elementos, circulan y 
son reciclados en el ecosistema. Normalmente. 
cada com uni dad esra dom inada por una o 
varias especies que influyen enormemente en 
la naturaleza del ambiente del area que ocu- 
pan. Cada especie tiene su propio niclio, o 
pa pel que desem|X’nar, en el ecosistema. Si las 
poblaciones de varias especies explotan el 
ambiente de un modo similar, pueden consi- 
derarse como perienecientes a un gremio. Lis 
poblaciones de una cornunidad pueden no 
influirse mutuamente (neutrales), o pueden inte¬ 
ract uar como compel id ores. cle p red a cl ores y 
presas, parasitos y hospedadores, comen sales, 
mutualistas, o como protocooperadores. 


Las poblaciones introducidas en un 
ambiente donde hay un cierto limitc de recur- 
sos, normalmente crecen cle una forma c[ue 
puede ser descrica como una curva sigmoi- 
dea; al principio. cuando el espacio y el ali- 
mento no son factores limitantes, el creci- 
miento es exponcncial, y despues la curva se 
nivela a medida que se va alcanzando la capa- 
cidad de soporte del ambiente. La curva 
puede definirse matematicamente como la 
ecuacion logistica. Esta ecu a cion tiene en 
cuenta el ritmo inmnseco cle incremento cle 
la poblacion y la capacidad de soporte del 
ambiente. lint re los inecanismos dependen¬ 
ces cle la densidad para el control del tamano 
dc las poblaciones se encuentran la compe¬ 
tence, las enfermedadcs y la depreciation; y 
entre los independientes de la densidad estan 
la climatologia, los cambios ambientales bais- 
cos, y las condiciones cle jxiigro para las crias 
que se ven acorn pa hat las cle una elevacla mor- 
Lalidacl. 


n 


Cli estionario 


1. El termino ecologia dcriva cle una 
palabra griega cjiie significa «casa» o 
«sitio en el que vjvir». No obstante, los 
cientificos ulilizan la palabra “ecologia'' 
en un sentido diferente que el termino 
“ambiente” ,;Cual es la diferencia entre 
ambos lerminos? 

2. ;Que diferencias hay entre un ecosistema, 
una cornu nidad y una poblacion? 


3. Solo la mitad cle la energia solar que 
llega a la atmosfera termina lleganclo a 
la superficie lerrestres ^Que le ocurre a 
la energia solar a medida que va 
airavesando la atm6sfera? 

4. Recientemente se han dcscubierto 
comuni da des de animales que ha bitan 
junto a a flora mien tos tcrmales en las 
profundidades del oceano y cpie viven 


con total indepcndencia de la energia 
solar. (-Como es esto posible?. 

5. Defina la palabra production como 
termino ecologico. ^Cual es la diferencia 
entre production, productividad 
primaria, productividad bruta y 
productividad pri maria neta? ,;Cual es la 
diferencia entre productividad y 
biomasa? 
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6. ,;Que es una cadena alimcntaria? ,En 
que se diferencian una cadena y una 
red alimcntaria? 

7. Dislinga cntre productores. hcrbivoros, 
carnivoros y detritivoros en nna cadena 
alimcntaria. 

8. <Que es un nivcl trofico y como esta 
rclacionado con una cadena 
alimcntaria? 

9. ,Como se puede producir una piramide 
dc biomasa invertida. en la que los 
consumidores ticncn una biomasa 
mayor que los productores? $e puede 
pensar en algun caso dc piramide dc 
numeros invertida. en la que haya, por 
cjemplo. mas hcrbivoros que plantas dc 
las que cstos se alimenlan? 

10. Sc ha presentado la piramide dc cnergia 
como un cjemplo dc la segunda Icy de 
la le r mod ina mica (p. 64). ^Por que? 


11. ,;Que reservas dc CO, cstan implicaclas 
cn cl ciclo del carbono? ,;CuAl es cl 
sign iHeado dc este ciclo? 

12. <Que procesos biologicos y no 
biologicos estan relacionados con la 
fijacion del nitrogeno? 

13. La dominancia cntre las especies dc 
plantas a veces sc ha llamado «captura 
del espacio®. <fEs csto corrccto? ,;Por 
que? 

14. Dcfina el concepto de nicho. ^En que 
se diferencian el «nicho reconocido» 
de una poblacidn, de su «nicho 
fundamental®? <Quc diferencias hay 
entre los conceptos de nicho y 
gremio? 

15. Defina la depredation. <;En que se 
diferencian las relaciones depredador- 
presa de las relaciones parasite- 
hospedador? 


16. <Que tipos de relaciones siinbioticas 
sc dan cntre los animates? f E\ 
mutualismo es siempre una relacion 
simbiotica? 

17. Compare los ciccimientos exponential 
y logistico dc una poblacion. ;,Bajo que 
condiciones podria esperarsc que una 
poblacion presentase un crecimiento 
cxponcncial? ^Por que cl crecimiento 
cxponcncial no puede continual* 
indefinidamente? 

18. HI crecimiento dc una poblacion puede 
verse alterado por mecanismos tanto 
dependientes. como independientes de 
la densidad. Defina y compare ambos 
mecanismos. Ponga algunos cjcmplos 
de la forma en que el crecimiento de la 
poblacion huniann puede modificarse 
por dichas vias. 
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Existen ciertos descubrimientos clave que 
han impulsado el estudio de la Zoologia. 
Este apendice presenta algunos de los 
hitos mas importantes en el desarrollo de 
la Biologia, asi como personas cuyos 
nombres se encnentran normalmente aso- 
ciados con £stos. Es muy dificil apreciar 
el desarrollo historico de cnalqnier domi- 
nio cientifico. A menudo. un investiga- 
dor se atribuye el m6rito de un impor- 
tante descubrimiento, cuando muchos 
otros deberian participar del exito. Nadie 
posee el monopolio de las ideas; los 
avances cientificos se producen como 
resultado del trabajo de muchas mentes. 
De manera especial en los ultimos a nos. 
los descubrimientos importantes se deben 
al esfuerzo de equipos de investigadores. 
Ademas, debido a que el conocimiento 
de una materia aumenta durante un cier- 
to periodo de tiempo, es a menudo difi¬ 
cil decidir en que ano se llevo a cabo el 
"descubrimiento*. 

En este resumen el estudiante debe 
ser capaz de captar las relaciones que 
existen entre un descubrimiento y otro, 
ya que estos no son hechos aislaclos, 
como puede parecer a veces. Suele resul- 
tar patente que los descubrimientos 
importantes en una determinada rama de 
la Biologia tienden a agmparse cronol6- 
gicamente, debido a que el interes de los 
biologos investigadores ha predominado 
sobre ese campo concreto en esa epoca. 

El lector podra localizar descubri¬ 
mientos importantes en una determina¬ 
da area sin tener que leer la lista com- 
pleta. Esto se puede conseguir facilmente 
usando la siguiente relacion de simbolos. 
Sin embargo, cualquier sistema de clasi- 
ficacion tiene deltas limitaciones. Muchos 
descubrimientos basicos no se pueclen 
encasillar facilmente. ya que afectan a 
diversas areas. La lista de categories debe 
ser corta para no ser engorrosa, pero, a 
pesar de todo, esperamos que la clasifi- 
cacion sea util. 


□ Taxonomia, sisteniatica y ciendas ambien- 
tales (etologia, ecologia y similares). 

O Anatomia y fisioiogia a nivei de organos y 
tejidos. 

A Biologia celular. 

# Biologia del desarrollo. 

£ Genetica. 

x Evolucion y paleontologia. 
t De especial importaneia medica, 

Origenes de los 

CONCEPTOS BASICOS Y DE 
LOS DESCUBRIMIENTOS 
FUNDAMENTALES EN 
ZoOLOGiA 

O Alrededor de 450-370 a.C.: Hi¬ 
pocrates. Se estahlece par primera vez la 
tradicion bio medic a. 

El medico griego desarrollo una parte 
muy extensa del conocimiento fisiologi- 
co y anat6mico que fue la base del resur- 
gir de la investigacidn en anatomia y fisio¬ 
iogia en el Renacimiento. Es recordado 
como el «Padre de la Medicina» a quien 
se debe el codigo etico medico utilizado 
ahora como un juramento para los prin- 
cipiantes en la practica medica. 

384-322 a.C. : A ris to teles. Nacimien- 
to de la Zoologia como ciencia. 

Aunque este zoologo pionero y filo- 
sofo no se puede valorur segue criterios 
modernos, dificilmente encontraremos 
entre las grandes areas de la Zoologia 
una a la que no haya aportado algo. Sin 
embargo, Aristftteles fue m&s un filosofo 
y poeta que un cientifico y muchos de 
sus escritos biologicos estan plagados de 
opiniones erroneas. 

O 130-200 d. C. : Galeno. Desarro¬ 
llo de la anatomia y la fisioiogia. 

Este investigador romano ha gozaclo 
de consideration por su claro concepto 
del metodo cientifico y ha side censura- 
do por transmitir ciertos errores eviden- 
tes que han persistido durante siglos. Su 
influencia fue tan grande que. siglos des¬ 


pues de su epoca, los estudiosos le con- 
sideraban la autoridad decisiva en cues- 
tiones de anatomia y fisioiogia. 

1347: Guillermo de Occam. Im «cucbi- 
lla« de Occam. 

Este principio cientifico ha recibido su 
nombre porque supone que elimina hipcV 
tesls innecesiirias e irrelevantes en la expli- 
caci6n de un fenomeno. La esencia del 
principio es que la hipotesis que menos 
supuestos requiere y la mas conslstente con 
los datos obtenidos es la mas probable. 

O 1543: Vesalio , Andres. Primera 
interpretacion modern a de estruct liras 
anatomicas. 

Con su claro concepto de las estruc- 
turas fundamentales, Vesalio anuncia el 
nacimiento de la investigacion biologica 
moderna. Muchos aspectos de su inter¬ 
pretacion de la anatomia empiezan ahora 
a ser a predados. 

O 1616-1628: Haney, William. Pri¬ 
mera desc ripe ion precisa de la c ire u la- 
cion sanguinea. 

La clasica demostracion de Harvey de 
la circulaci6n sanguinea fue el experi- 
rnento clave que condujo a la fundacion 
de la fisioiogia moderna. Desarroll6 soli- 
damente procesos en terminos fisicos, 
despejb muchas de las interpretaciones 
misticas, y proporciono un esperanzador 
comienzo a la fisioiogia experimental. 

O 1627: Asellij G. Primera descrip- 
cion de los vasos quiliferos. 

Este hallazgo, contemporaneo de los 
grandes trabajos de Har\ r ey, complemen- 
to el descubrimiento de la circulacion. 

O 1649: Descartes , Rene. Concepto 
primario de la accion refleja. 

Descartes postulo que los impulsos 
originados en los receptores corporales 
eran transportados al sistema nervioso 
central, donde activaban musculos y glan- 
dulas, a lo que el llamo «reHexi6n». 

1651 z Harvey, William. Aforismo 
de Harvey: Omne vivum ex ovo ( todo to 
que viveprocede de un buevo ). 
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Aunque cl trabajo dc Harvey como 
embri61ogo qucda velado ante su descu- 
brimiento de la circulation sanguinea, su 
De Generatione Animalium, pubiicada 
en 1651. contiene muchas observaciones 
cabales de procesos embrionarios. 

O 1652: Bartholin, nomas. Descu- 
hrimiento del sistema linfdtico. 

En esta investigation se determine) la 
importance del conducto toracico en su 
relation con la circulaci6n sanguinea. 

O 1658: Sivammerdam, Jan. Des¬ 
ert pc ion de los globules rojos, 

Este descubrimiento, junto con las 
observaciones de Swammerdam sobre 
valvulas del sistema linfdtico y las altera- 
ciones producidas en los musculos duran¬ 
te la contraccibn, represent^) los prime- 
ros avances en el estudio microsc6pico 
de estructuras corporales. 

O 1661: Malpighi , Marcello. Descu - 
brimienlo de la circnlacion capilar. 

Al describir los capilares del pulmon 
de una rana, Malpighi pudo completar el 
esquema de la circnlacion sanguinea. 
Harvey nunca vio capilares y, por ello, 
nunca los incluyo en sus trabajos. 

A 1665: Hooke, Robert. Descubri¬ 
miento de la celula. 

Las invesligaciones de Hooke se lle- 
varon a cabo con corcho, y el termino 
«celula» se ajusta a este material mucho 
mejor que a las celulas animales, pero 
por tradition se mantiene dicha denomi¬ 
nation. 

A 1672: de Graaf R. Descripcion de 
los fotfeutos ovaricos. 

El nombre «de Graaf» se a plica al foli- 
culo ovarico, pero el creyo que los foli¬ 
eu los eran el verdadero 6vulo, error mas 
tarde corregido por von Baer. 

AD 1675-1680 : van Leeuwenhoek. 
Anthony. Descubrimiento de lospmtozoas. 

Los descubrimientos de este excen- 
trico microscopista holanttes revelaron 
un nuevo mundo dentro de la biologia. 

□ 1693: Ray. J. Concepto de especie. 

Aunque el trabajo de Kay sobre Gasi¬ 
fication quedo mas tarde empalidecido 
frente a Linneo, Ray fue,realmente el pri- 
mero en aplicar el concepto de especie 
a una clase particular de organismos y en 
seiialar las variaciones que exLsten entre 
los miembros de una especie. 

O 1733: Hales , Stephen Primera 
medida de la presion sanguinea. 

Este hecho constituyo una prueba de 
que los procesos corporales se pueden 


estudiar cuantitativamente mas de un 
siglo despues del transcendental descu¬ 
brimiento de Harvey. 

1745: Bonnet , Charles. Descubri¬ 
miento de la partenogenesis natural. 

Aunque bastante raro en la naturale¬ 
za, este fenomeno ha proporcionado 
mucha information sobre la meiosis y 
otros problemas citologicos. 

□ 1758: Linneo , Carolus. Desarro - 
Ho del sistema de nomendatura binomi¬ 
nal en taxonomia. 

Tan importante es este trabajo en 
taxonoinia. que 1758 se considera como 
punto de partida en la aplicacion cohe- 
rente de los nombres genericos v espe- 
cificos tie los animales. Junto con el valor 
tie su sistema binominal, Linneo lego a 
los taxonomos un inapreciable motlelo 
de trabajo, de concision y ciaridad nunca 
superadas. 

* 1759: Wolff. Kaspar F. Peoria 

embriologica de la epigenesis. 

Este embrioiogo, el m&s grande antes 
de von Baer, contribuyo a derrocar la teo- 
ria de la preformacion, entonces en boga, 
y, a pesar tie algunos errores, sento las 
bases para la moderna interpretation tie 
la embriologia. 

O 1760: Hunter John. Desarrollo de 
investigaciones sobre a 1 latom fa an imal 
comparada. 

Este energico anatomista del siglo 
XVIII impulse) poderosamente no solo las 
observaciones anatomicas, sino tambien 
el establecimiento de museos de historia 
natural. 

□ 1763: Adanson, M. Concepto de 
taxonom fa empinca. 

Este botanico propuso un esquema 
tie Gasification que agrupaba individuos 
en taxones, tie acuerdo con caracteres 
compartidos. IJna especie clei)eiia tener 
el maximo numero de estos caracteres 
seglin este esquema. El concepto ha side) 
resucitado recientemente por represen- 
tantes de la taxonomia numerica moder¬ 
na. Ignora el valor de los conceptos evo- 
lutivos, por lo que ha sido fuertemente 
criticado. 

X 1763: Kfil renter, J.G. Descubri¬ 
miento de la herencia cuantitativa (genes 
multiples). 

Kolreuter, pionero en la hibridacion 
de piantas, encontro que ciertas plantas 
hibridas poseian caracteres mas o menos 
intermedios con respecto a los parenta- 
les en la generation F, pero en la F 2 apa- 


redan gradaciones de un extreme) a otro. 
No se consiguio una explication hasta el 
descubrimiento de las leyes de Mendel. 

□ 1768-1779: Cook, James. Infhten- 
cia de la exploracion geogrdfica en el 
desarrollo de la biologia. 

Este famoso marino hizo posihle un 
aumento de conocimientos biologicos. 
gracias a los expertos naturalistas de los 
que se hizo acompanar en sus viujes de 
exploration. 

A 1772: Priestley, J. yj. Ingenhousz. 
Co 11 cepto de Jot os in tests. 

Estos investigadores fueron los pri- 
meros en a pun tar algunos tie los aspec- 
tos principales de este importante feno¬ 
meno, como el use de la energia luminica 
para convertir dioxido tie carbono y agua 
en oxlgeno tlesprendido y carbono rete- 
nido. 

A 1774: Priestley , J. Descubrtmien- 
to del oxigeno. 

FIl descubrimiento de este elememo 
es de gran in teres biologico, ya c}ue con* 
tribuyo a cleterminar la naturaleza de la 
oxidation y el pa pel exacto de la respi¬ 
ration en los organismos. 

A 1778: Izuxiisier, Antoine L. Demos - 
tradon de la naturaleza de la respiradon 
animal. 

Los cuidadosos estudios cuantitativos 
sobre los intercambios producidos en la 
respiration llevados a cabo por este gran 
investigatior dieron un gran impulse) a la 
interpretation qulmica de los procesos 
vitales. Su trabajo tambien significo la 
caida final de la mlstica hipotesis del flo- 
gisto, que habla imperado durante mucho 
tiempo. 

□ 1781: Abildgaard , P. Primer cido 
vital experimental de una tenia. 

Los ciclos vitales de los parasites pue¬ 
den ser muy complicacies, afectando a 
varies hospedadores. El hecho de que 
un parflsito pudiera requerir mas de un 
hospedador supuso un concepto revo* 
lucionario en la epoca tie Abildgaard y 
fue acogido con escepticismo hasta el 
trabajo de Kiichenmeister, mas de 60 
a nos despues. 

x 1791: Smith, William. Correlacion 
entre fosiles y estrates geologicos. 

Al observar que cierto tipo de fosiles 
eran peculiares de determinados estratos. 
Smith fue capaz de elaborar un metodo 
de estimation de la edad geologies. As! 
sento las bases de la geologla estratigra- 
fica. 
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O 1792: ('.Halva ni. L Flectricidad ani¬ 
mal. 

La fuerte controversia entre Galvani y 
Volta sob re la contraction de las patas de 
la rana condujo a una intensa investiga- 
cion de metodos precisos para medir los 
diversos fenomenos electricos de los ani¬ 
mates. 

x 1796: Cuvier, Georges. Desarrollo 
de la paleoniologta de los vertebrados. 

Cuvier compare) la estructura de for¬ 
mas fosiles y actuates y 11 ego a la con- 
clusi6n de que ha habiclo una sucesion 
de organismos que se han extinguido y 
han sido reemplazados por otros nuevos. 
Para explicar esta extinction. Cuvier utili¬ 
ze) la teoria del catastrofismo. o exiincion 
simultanea de poblaciones animates por 
cataclismos naturales. 

x 1801: de La march, J. B. Concepto 
evolutive de ventaja y desventaja. 

De Lamarck dio la primera expresion 
concisa de una hipotesis para explicar la 
evolucion organica. Suponfa qne los 
caracteres adquirickxs eran hereditarios; 
los evolucionistas modernos han refuta- 
do esta parte de la hipotesis. 

O 1802: Young, T. Hipotesis de la 
vision en color tricromica. 

La hipotesis de Young sugirio que la 
retina contema tres classes de sustancias 
sensibles a la luz, cada una de las cuales 
poseia sensibilidacl maxima en una region 
diferente del espectro y que eran trans- 
mitidas al cerebro por separado. Las tres 
sustancias combinaclas prod u dan los 
colores del entorno. Los tres pigmentos 
estan localizados en tres clases de conos. 
La explication dp Young ha sido modifi- 
cada en algunos'detalles por otros inves- 
tigadores. 

O 1811: Bell, C. y F. Magendie. Des- 
cubrimiento de las funciones de las raf- 
ces doisaly ventral de los nervios espina- 
les. 

Este descubrimiento fue el punto cle 
parti da para una investigation anatom i- 
ca y funcional del sistema mas complejo 
del organismo. 

^ 1817: Pander, CJl. Primera des- 

cripcion de las tres bqjas embrionarias. 

La description de las tres hojas 
embrionarias se realizo primero en el 
polio y mas turtle el concepto fue amplia- 
clo por von Baer hasta incluir tod os los 
vertebrados. 

1827: von Baer, Karl. Descubri¬ 
miento del ovulo de los mamf/eros. 


Los diminutos ovulos de los mainife- 
ros escaparon a los ojos de de Graaf, 
pero von Baer situo la reproduction de 
los mannferos en linea con la de otros 
animates al detectar los ovulos y su ver- 
daclera relation con los foliculos. 

A 1828: Brown. Robert. Ptimera des- 
cripckm del movimiento browniano. 

Este interesante fenomeno es carac- 
teristico de la materia viva y arroja algu- 
na luz sobre la estructura de las celulas. 

□ 1828: Thompson.J.V. Naturaleza 
del plan cion. 

Las colecciones de Thompson de 
estas pequertas formas recogidas median- 
te una red remolcada, junto con la publi- 
cacibn de sus descripciones, son los pri- 
meros datos de la vasta comunidad de 
animates planclonicos. Tambien fue el 
primero en establecer la verdadeni natu- 
raleza de los percebes. 

A 1828: Wohler, F. Primera smtesis 
de tin compuesto organico. 

Wohler tuvo exito al sintetizar urea 
(compuesto producido por el organismo) 
a partir de una sustancia inorganica: 
cianato am6nico. segun la reaction: 
\H,OCX^NH,CONH, Esta produccidn 
sintetica de una sustancia organica fue el 
eslimulo que condujo a la preparation 
de mites de compuestos por otros inves- 
tigaclores. 

^x 1830 : von Baer, Karl. Formula- 
cion de la ley biogenetica. 

La conception de von Baer de esta 
ley fue conservation y sus implicaciones 
mas resonantes que las de muchos otros 
biologos (Haeckel, por ejemplo). Von 
Baer establecio que los embriones de for¬ 
mas evolucionadas y primitivas se pare- 
cian entre si cuanto mSs pronto se hacia 
la comparacion en su desarrollo y no que 
los embriones de formas evolucionadas 
eran semejantes a los adultos cle formas 
primitivas. 

x 1830: Lyeli C. Concepto moder- 
no de geologia. 

La influencia de este concepto no s6lo 
acabo con la teoria de los cataclismos sino 
que tambien dic^ una interpretation logi- 
ca a la vida fosil y a la correlation entre 
la formation de los estratos rocosos y la 
vida animal que existia en el tiempo en 
el que se produjeron estas formaciones. 

A 1831: Brown. Robert. Primera des- 
cripciort del nucleo celtdar. 

Otros habian visto nueleos previa- 
mente. pero Brown fue el primero en 


nombrar la estructura y en considerar al 
nucleo como un fenomeno general. Esta 
description fue un importance preluclio 
para la formulacion de la teoria celular, 
varios anos mSs tarde, de manera que 
Schleiden tuvo que reconocer la impor- 
tancia del nucleo en el desamollo del con¬ 
cepto celular. 

O 1833: Hall, Marshall. Concepto de 
acto reflejo. 

Hall describio el metodo por el cual 
un estimulo puede producir una respuesm 
indepenclientemente cle la voluntad y 
acuno el termino «acto reilejo». Hubo cjiie 
esperar al comienzo de los trabajos rele- 
vantes de Sir Charles Sherrington, en el 
siglo XIX. para explicar gran parte de la 
compleja naturaleza de los rellejos. 

fO 1835: Bassi, Agostino. Primera 
desaipcion de un organismo como agen- 
te mfeccioso. 

El descubrimiento de Bassi de que 
ciena enfermedad de los gusanos de seebi 
estaba causada por un pequeho hongo 
represent^) el comienzo de la teoria 
microbiana de las enfermedades, como 
probaron posteriormente Pasteur v otros 
investigadores. 

A 1835: Du fa rd in , Felix. Descrip- 
cion de la materia viva (protoplasma). 

Dujardin asocio la sustancia gelarino- 
sa C[ue encontro en los protozoos, a la 
que llamo «sarcocla» con el proceso vital. 
Esta sustancia se denomino mas tarde 
«protoplasma», pero la idea de sarcoda 
se puede considerar como un hito impor- 
tante en el desarrollo del concepto de 
protoplasma. 

fO 1835: Owen . Richard. Descu- 
bri mien to de Trichinella. 

A este polifacetico investigador se le 
recuerda principalmente por sus trabajos 
sobre anatomia, pero su descubrimiento 
de este padsito, muy comun en el hom- 
bre, constituye un hecho culminante en 
la historia de la parasitologia. 

AO 1838: von Liebig , Justus. Naci- 
m lento de la bioquimica. 

La idea de que la actividad vital se 
puede explicar en terminos nsico-cjuimi- 
cos constituyo un concepto importance 
para los investigadores que estudiaban la 
naturaleza de la vida. 

A 1838-1839: Schleiden. MJ. y T. 
Sc bit-ami. Formulacion de la teoria ceht- 
lar. 

La doctrina celular, cuya idea Ms lea 
es que tanto plantas como animates estan 
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constituidos por unidades similares, 
representa uno de los mayores hitos en 
el progreso biologico. Muchos bi61ogos 
consideran que el trabajo de Schleiden y 
Schwann ha si do ensalzado por encima 
de lo que se merece si consideramos lo 
que otros han hecho en pro del desarro- 
llo del concepto celular. R. Dutrochet 
(1824) y H. von Mohl (1831) describie- 
ron todos los tejidos como constituidos 
por celulas. 

A 1838 : Mulder, G.J. Concepto de 
la naturaleza de las protetnas, 

Mulder propuso el nombre «proteina» 
para los constituyentes basicos de la 
materia protoplasmatica. 

A 1839- 1846: Purkinje , J.E. y Hugo 
von Mohl. Concepto estahlecido de proto¬ 
plasma. 

Purkinje propuso el nombre de “pro¬ 
toplasma” para la materia viva y von 
Mohl realizo trabajos extensos sobre ella, 
pero habria que esperar a Max Schultze 
(1861) para obtener un concepto claro 
de las relaciones cel ula-protoplasma y su 
universalidad en todos los organismos. 

□ 1839: Verbu 1st, P.F. Teona logis- 
tica del crecimiento de las pohlactones. 

De acuerdo con esta teoria, las pobla- 
ciones de animales tiene una tasa de cre¬ 
cimiento inicial lenta que aumenta gra- 
dualmente hasta alcanzar un maximo, 
disminuyendo entonces hasta un estado 
de equilibrio. Relacionando graficamen- 
te el logaritmo del total de individuos con 
el tiempo, aparece una curva en forma 
de S, similar para todas las poblaciones. 

□O 1840: von Liebig, J.y F.F. Black¬ 
man. Ley de los requerimientos minimos. 

Von Liebig interpretd el crecimiento 
de las plantas como dependiente de sus- 
tancias esenciales presentes en cantida- 
des minimas; algunas sustancias, incluso 
en cantidades infimas, son absolutamen- 
te necesarias para un crecimiento normal. 
Mas tarde, Blackman descubrio que la 
tasa de fotosmtesis esta restringida por el 
factor que actfia a intensidad limitante 
(por ejemplo, luz o temperatura). El con¬ 
cepto ha sido modificado en varios sen- 
tidos desde que fue formulado, Ahora 
conocemos que la interaccion entre los 
factores juega tambien un papel impor- 
tante. 

O 1840: Muller, J. Teoria de las ener- 
gtas nerviosas especxficas . 

Esta teoria establece que la clase de 
sensacion experimentada depende de la 


naturaleza del organo sensitivo al cual 
este conectado el nervio estimulado. Por 
ejemplo, el nervio optico transmite la 
imp res ion de vision, sea cual sea como 
se estimule. 

O 1842 : Bowman, William. Hstruc- 
tura histologica de la nefrona (unidad 
renal). 

La descripcion precisa de Bowman 
proporciono a los fisiologos la oportuni- 
dad de abordar el problema de c6mo el 
rifion separa los desechos de la sangre. 

■fc 1842: Steenstmp , Johann J.S. Des¬ 
cripcion de la alternancia de generacio- 
ties. 

La metagenesis o alternancia de repro¬ 
duction sexual y asexual en el ciclo vital 
existe en muchos animales y plantas. El 
concepto ya habia sido introducido ante- 
riormente por L.A. de Chamisso (1819). 

x 1843 : Owen, Richard. Conceptos 
de homologla y analogia. 

La homologia, como se entiende hoy, 
implica identidacl de origen embrionario 
y desarrollo, mientras que la analogia sig- 
nifica semejanza entre dos organos en 
cuanto a su funcionamiento. El concep¬ 
to de homologia de Owen se referia sim- 
plemente al mismo organo en diferentes 
animales, bajo todas las variedades de 
forma y funci6n. 

O 1844: Ludwig, C. Teoria de la 
excrecion renal por filtracidn. 

Al mismo tiempo que Bowman des- 
cribio el coipusculo renal, Ludwig demos- 
tr6 que este funcionaba como un filtro 
pasivo y que el filtrado que pasa a traves 
de el desde la sangre transporta los pro¬ 
duces de desecho a los tubulos urinarios, 
donde son concentrados por reabsorcion 
del agua a medida que el filtrado des- 
ciende por dichos tubulos. Otros investi- 
gadores, Cushney, Starling y Richards, con- 
firmaron y ampliaron estas observaciones. 

OA 1845: von Helmholtz , H. YJ.R. 
von Mayer. Formulacion de la ley de la 
conservacion de la energla. 

Este hito del pensamiento humano 
muestra que en todo sistema, viviente o 
no, la capacidad de producir trabajo meca- 
nico siempre tiende a disminuir a menos 
que se suministre energia desde el exte¬ 
rior. La investigation fisiologica pudo 
entonces avanzar en la hipotesis de que 
el organismo viviente es una maquina de 
energia que obeclece las leyes energeticas. 

t 1848: Hofmeister, W. Descuhri- 
miento de los cromosomas. 


Este investigador describio corpuscu- 
los, mas tarde conocidos como cromo¬ 
somas, en el nucleo de la celula madre 
de polen ( Tradescantia). Schneider pos- 
teriormente estudio estos elementos en 
1873 y Waldeyer les dio nombre en 1888. 

□ 1848: von Siehold, Carl T.E. Esta- 

blecimiento de la posit ion de los proto¬ 
zoos. 

Von Siebold puso de relieve la natu¬ 
raleza unicelular de los protozoos, indu- 
yendolos dentro de la recientemente 
desarrollada teoria celular y consideran- 
clolos como file basico del Reino Animal. 

O 1851: Bernard. Claude. Descu- 
hrimiento del sistema vasomotor. 

Bernard explico como la cantidad de 
sangre distribuida por las pequenas arte- 
riolas a los diversos tejidos esta regulada 
por nervios vasomotores del sistema ner- 
vioso simpatico. segun demostro en la 
oreja de un conejo bianco. 

^ 1851: Waller. A.V. Importance 

del nucleo en la regeneracion. 

Cuando se cortan fibras nerviosas. las 
partes perifericas de dichas fibras dege- 
neran de forma caracteristica. Esta dege- 
neracion walleriana permite seguir el 
curso de las fibras a traves del sistema 
nervioso. En el proceso de regeneracion 
el cuerpo de la neurona (con su nucleo) 
es necesario para el crecimiento de la 
fibra a partir del segmento proximal. 

O 1852: von Helmholtz , Herman . 
Determ inacion del valor del impulso ner¬ 
vioso. 

Este acontecimiento en la fisiologia 
nerviosa fue una prueba de que el feno- 
meno de la actividad nerviosa se podia 
medir experimentalmente y expresar de 
forma numerica. 

OA 1852: von Kolliker Albrecht. 
Nacimiento de la bistologia como ciencia. 

Este gran investigador describe muy 
perspicazmente muchas estructuras his- 
tologicas comenzando por la publicacion 
del primer texto de bistologia ( Handhuch 
der Gewehelehre). 

O 1852 : Stannius, H.F. Expenmento 
de Stannius en el corazon. 

Produciendo una constriccion me- 
cliante una ligadura entre el seno auricu- 
lo-ventricular, Stannius fue capaz de 
demostrar que los tejidos musculares de 
las auriculas y los ventriculos poseen rit- 
mos independientes y espontaneos. Sus 
observaciones tambien inclicaron que el 
seno marca el ritmo del latido cardiaco. 
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+□ 1852: Kucbenmeister ; G.F.H. 

Relation entre cisticercos y tenias adul- 
tas. f 

Esta fue la primera prueba de que las 
cisticercos constituven las formas larva- 
rias de las tenias adultas, a lo que rftpi- 
damente siguieron numerosos estudios 
sobre los ciclos vitales de los cestodos. 

% 1854: Neuport, G. Descubrimiento 

de la enlrada de un espermatozoide en 
un ovulo de ran a. 

feste fue un avance significative en la 
embriologia celular que, sin embargo, no 
alcanzo todo su significado hasta que se 
formulo el concepto de fecundation 
como la union de los pronutieos, apro- 
ximadamente 20 anos mas tarde (Hert- 
wig, 1875). 

fO 1855: Addison , T. Descuhri- 
miento de fas enfermedades adrenales. 

La impoitancia de las glandulas adre¬ 
nales en el mantenimiento de las funcio- 
nes normales del organismo se puso de 
manifiesto cuando Addison describio un 
sindrome de desordenes generales aso- 
ciado a la patologia de estas glandulas. 

x 1856: Descubrimiento del homx- 

nido Jbsil de Neanderthal (Homo sapiens). 

Se ban descubierto muchos fosiles de 
este tipo de hominido fosil (Europa, Asia, 
Africa) desde que se encontro el prime- 
ro de el los cerca de Dusseldorf, Alerna- 
nia. Pertenecio a la cultura musteriense 
(100 000 a 40 000 anos atras) y, aunque 
de pequena estatura, su capacidad cra- 
neana era tan grande o mas que la de los 
humanos actuates. 

O 1857: Bernard . Claude. Descu¬ 
brimiento de la formation de glucogeno 
en el bxgado. 

La demostracion de Bernard de que 
el higado sintetiza glucogeno a partir de 
sustancias aportadas por la sangre pro bo 
que el organismo puede producir sus¬ 
tancias complejas, asi como degradarlas. 

□ 1858: Sclater P.L. Distribution de 
los animates segun regiones zooldgicas. 

Este fue el primer intento serio de estu- 
diar la distribution geograBca de los orga- 
nismos, que eventualmente condujo a la 
Zoogeografia actual. A.R. Wallace oriento 
sus trabajos segun directrices parecidas. 

*A 1858: Virchow. Rudolf. Aforis - 
mo de Virchow : Omnis cellula e cellula 
(ioda celulaproviene de otra celula). 

A 1858: Virchow , Rudolf Formula¬ 
tion deI concepto de enfermedad desde 
elpimto de vista de la esiructura celular. 


Virchow sento las bases de la patolo- 
gia moderna al dar importance al papel 
de la celula en el tejido enter mo. 

x 1859: Darwin , Charles. Concepto 
de la selection natural como factor de la 
evolution. 

Aunque Darwin no formulo el con¬ 
cepto de evolution organic a. nadie ha 
inlluido mAs en el desarrollo del pensa- 
miento evolutive). La publicaci6n del On- 
gen de las Especies representa el mayor 
hito individual en la historia de la biolo¬ 
gic 

O I860: Bernard , Claude. Concep¬ 
to de la estabilidad del medio in ter no 
(homeostasis ). 

Bernard establecio que existen meca- 
nismos en los organismos que tienden a 
mantener las condiciones internas entre 
limites relativamente estrechos con inde- 
pendencia de cambios exteriores, con lo 
que enuncio una de las generalizaciones 
mas valiosas de la fisiologia. 

# I860: Pasteur Louis. Aforismo de 

Pasteur. Omne vivum e vivo (todo ser 
vivo proviene de otro ser vivo). 

% I860 : Pasteur ; Louis. Refutation 

de la generation espontanea. 

El experimenter de Pasteur con el fias¬ 
co abierto en forma de S probo, conclu- 
yentemente. que la fermentation y la 
putrefaction son obra de los microorga- 
nismos, lo que puso fin a la larga con¬ 
troversy sobre la generation espontanea. 

□ I860: Wallace , A.R. La front era 

faunistica de Wallace. 

Tal como propuso original mente 
Wallace, existia una frontera definida 
(«linea de Wallace*) entre las regiones fau- 
nisticas oriental y australiana de manera 
que, trazando una linea a traves de del ¬ 
tas islas del archipelago malavo, por el 
estrecho de Makassar entre Borneo y las 
Celebes, y entre las Filipinas y las islas 
Sanghir, se separaban dos regiones zoo- 
logicas distintas y contrastadas. En un 
lado predominaban formas australianas; 
en el otro las formas orientates. Zoogeo- 
grafos posteriores ban puesto en duda la 
validez de esta division basandose en un 
conocimiento mas profundo de la fauna 
de ambas regiones. 

A 1861: Graham, Thomas. Fstados 
coloidales de la materia. 

Este trabajo sobre las soluciones coloi¬ 
dales ha resultado ser uno de los descu- 
brimientos mas fructiferos en el terreno 
de los sistemas protoplasmicos. 


□ 1862: Bates, II. W. Concepto de 
mi metis mo. 

El mimetismo consiste en el parecido 
ventajoso de una especie con otra para 
su protection frente a los depredadores. 
Implica a especies comestibles o tie sabor 
agraciable que imitan a especies peligro- 
sas o de mal sabor, que emplean una 
coloracibn o diseno de aviso ante ene- 
migos potenciales. 

□ 1864: Haeckel , Ernst. Gasifica¬ 
tion zoologica moderna. 

Los aspectos generales de la Gasifi¬ 
cation zoologica, tal como se conocen 
en la actualidacL fueron perfilatlos por 
Haeckel y otros, especialmente R.R. Lan- 
kester, a finales del siglo XIX. B. Hats- 
chek fue otro tie los zoologos que pro¬ 
portion^) prestigio al nuevo esquema, el 
cual se somete a revision continua. Otros 
esquemas de clasificacion de principios 
del siglo XIX coniribuyeron a resolver el 
difk.il problema de la clasificacion, como 
son los de Cuvier, de Lamarck. Leuckan, 
Ehrenberg, Vogt, Gegenbauer y Schimke- 
vitch. 

A 1864: Schultze , Max. Puentes pro¬ 
toplasm icos intercel 11 lares. 

La conexion entre dos cel ulas por 
medio de puentes proroplSsmicOs se ha 
demostrado tanto en plantas como en 
animates. Tecnicas modernas, como la 
microscopia electronica, han probado que 
muchas ceiulas se comunican entre si por 
medio de uniones estrechas, las cuales 
poseen canales que permiten el paso tie 
moleculas de hasta 1000 daltons de peso 
molecular. 

£ 1866: Haeckel , Ernst. Control 

nuclear de la herencia. 

En el memento en que fue formula- 
da esta hipotesis no existia prueba algu- 
na que apoyara el hecho de que el 
nucleo es portador de la information 
hereditaria. 

□ 1866: Kovalevski, A. Position 
taxonomica de los tunicados. 

El gran embriologo ruso puso de 
manifiesto la semejanza que existe entre 
el anfioxo y las laivas tie los tunicados en 
los primeros estados del desarrollo y 
como estos ultimos se pueden considerar 
como una rama del filo de los Cordados. 

$ 1866: Mendel , Gregor. Formula¬ 

tion de las dosphmeras leyes de la heren¬ 
cia. 

La primera expresion tiara y concisa 
tie la herencia biologica hizo posible ana- 
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lizar Jos pat rones heredita rios con preci¬ 
sion matematica. Redescubierto en 1900, 
sli trabajo confirmo los dates experi- 
mentales que los genetistas estaban obte- 
niendo en esos momentos. Desde enton- 
ces la genetica mendeliana se considera 
como la piedra angular de las investiga- 
ciones sobre la herencia. 

O 1866: Schultze, Max. Estudio his- 
tologico cle la retina. 

Schultze descubrio que la retina con¬ 
vene dos tipos de celulas visuales -conos 
y bastones- , lo que contribuyo a expli- 
car las diferencias fisiologicas entre la 
vision a altas y bajas intensidades lumi- 
nicas. 

x^ 1867: Kovalevski, A. Capas 
embrionarias cle los invertehrados. 

Este investigador extendio a los inver¬ 
tebrados el concepto de capas embrio- 
narias establecido por Pander y von Baer. 
Encontro que las mismas tres capas ger- 
minales se forma ban de igual manera que 
en los vertebra dos con lo cual se esta- 
blecio una unidad embriologica para todo 
el Reino Animal. 

O 1869: Langerhans , P. Descubri- 
miento de los islotes cel a l ares del pan¬ 
creas. 

Estos islotes primeramente se encon- 
traron en el cone jo, v desde su descu- 
brimiento ha sido uno de los tejidos mas 
investigados en los animates. La hipote- 
sis de que surgieran como transformacion 
de las celulas de los acinos del pancreas 
ha dado lugar a pensar que se han origi- 
nado a paiiir de tubulos embrionarios del 
conducto pancreatico. 

A 1869: Miescher, F. Aislamiento de 
) mcleoproteinas. 

Miescher demostro a partir de un pro- 
ducto patologico, las celulas del pus, que 
en su nucleo exist!an ciertas sustancias 
ricas en fosforo, los acidos nucleicos, los 
cuales se encuentran unidos a proteinas 
para formar nucleoproteinas. Reciente- 
mente estas moleculas complejas han 
sido objeto de im porta ntes in vest igac to¬ 
nes biocjutmicas sobre las propiedades 
quimicas de los genes, con las consi- 
guientes implicaciones cle un mejor cono- 
ci mien to del crecimiento. la herencia y la 
evolucion. 

□ 1871: Quetelet . Lamberl A. Fun- 
claciori cle la biometna. 

Se denomina Biometna a la aplicacion 
de la Estadistica a los problemas biologi- 
cos. Trabajando en la curva de distribution 


de la altura de solclados, Quetelet enseno 
a los biologos como el estudio sistematico 
de las relaciones entre datos numericos 
puede con vert irse en un poderoso instru- 
mento para el analisis de los datos en evo¬ 
lucion genetica y otras areas biologicas. 

□ 1872-1876: Expedition del Cha¬ 
llenger. 

Con esta expeclicion no solamente se 
establecio la ciencia de la Oceanografia, 
sino que tambien se recogio una gran 
cantidad de material que amplio enor- 
memente el conocimiento de la varieclad 
de formas de vicla animal. 

□ 1872: Dobrn , Anton. Fundacion 
de la Estacion Biologica de Napoles. 

El establecimiento de este famoso 
centro marco el comienzo de las grandes 
estaciones biologicas, y rapiclamente 
alcanzo importancia internacional como 
centro de investigacion biologica. 

O 1872: Ludwig , C. y E.F, W. Pfluger. 
hi te rca m b io gaseoso en la sa ng re. 

Mediante la bomba sanguinea de mer- 
curio estos investigadores separaron los 
gases de la sangre, con lo que aclararon 
la ducla del intercambio gaseoso v la loca¬ 
lization del lugar donde se produce la 
ox i da cion (en los tejidos). 

xD 1874: Haeckel Ernst H. Posicion 
taxonomica del/Ho Cordados. 

El gran evolucionista aleman baso 
muchas de sus conclusiones en el traba¬ 
jo del embriologo ruso Kovalevski, el 
cual, en 1886. puso de manifiesto que los 
tunic a dos y el anfioxo poseen afinidades 
con los vertebraclos. 

x 1874: Haeckel Ernst H. Hipotesis 
de la gastrea de los metazoos ancestrales. 

De acuerdo con esta hipotesis, el 
antecesor hipotetico de toclos los meta¬ 
zoos estaba formado por dos capas (ecto- 
dermo v mesodermo) de forma similar al 
estado de gSstaila del desarrollo embrio- 
nario. media nte el cual surgina el endo- 
dermo como una invaginacion de la blas- 
tula. Segun esto, el estado diblastico de 
la ontogenia ha sido consiclerado como 
la repeticion de esta forma ancestral. Este 
concepto, si bien en una forma modifi- 
cada, ha tenido amplia aceptacion. 

1875: Hen wig, Oskar. Concepto 
de la fecundacion como la conjugacion 
de dos celulas sexi tales. 

La fusion de los pronucleos cle los dos 
gametos en el proceso de la fecund a cion 
a llano el camino al concepto cle que el 
nucleo contiene el material hereditario, 


y que los factores materno y paterno se 
transmiten juntos en el zigoto. 

A 1875: Strasburger. Eduard. Des- 
aipcion de la division celular mitotica. 

La minuciosa descripcion que realizo 
Strasburger de los procesos de la division 
celular en las plantas representa un tra¬ 
bajo pionero en el rapido desarrollo de 
la citologia a finales del siglo XIX. 

A 1876: Pasteur ; Louis. F/ecto Pas¬ 
teur. 

En sus estudios de los procesos de 
fermentacion en la fabricacion de vino. 
Pasteur clescubri6 que las celulas con- 
sumian mucha mas glucosa v produdan 
mucho mas Acido hlctico en ausencia de 
oxigeno que en su presencia. Ahora se 
conoce que este efecto se produce en 
muchos tipos cliferentes cle celulas y que 
es consecuencia del bajo nivel energeti- 
co de la glicolisis, comparada con la fos- 
forilacion oxidativa. 

O 1877: Pfeffen Wilhelm. Concepto 
de osmosis y pres ion osmotica. 

Los experimentos cle Pfeffer sohre la 
presion osmotica y su determinacion a 
cliferentes concentraciones contribuyeron 
a la comprension de un fenomeno gene¬ 
ral en toclos los organismos. 

O 1878: Balfour , Francis M. Rela¬ 
tion entre la medula adrenal y el sistema 
nervloso si mpatico . 

Al probar que la medula adrenal tiene 
el mismo origen que el sistema ner\dosc>, 
Balfour cimento el concepto de la seme- 
janza entre la accion de la epinefrina y la 
meclicion nerviosa simpatica, 

OA 1878: Kiihne, Willy. Naturale- 
za de las enzimas. 

El estudio de la accion cle los catali- 
zadores quimicos se ha incrementado con 
los avances biologicos y hoy representa 
uno de los aspectos mas im porta ntes de 
la Bioquimica. 

A 1879: Flemming, Walt her. Descrip¬ 
cion y denominacion de la cromatina. 

Flemming participo junto a unos 
pocos (especialmente Strasburger. 1875) 
en la descripcion de los detalles de la 
division celular mitotica y denomino cro¬ 
matina (coloreada) a la parte del nucleo 
que se tine fuertemente y cle la cual se 
forman los cromosomas. 

^ 1879: Fol Hermann. Descripcion 

de la penet radon del espermatozoide en 
el ot 'ulo. 

Fol fue el primero en clescrihir una 
estructura en forma de cono, sobresa- 
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liendo al exterior desde el ovnlo para 
recibir al espermatozoide. Comparese con 
la reaccion acrosdmica de Dan (1945). 

A 1879: Kossel. Albrecht. Aisla- 
miento de nucleoproteinas. 

Las nucleoproteinas se aislaron a par- 
tir de las cabezas de los espermatozoides 
cle peces; estas const it uyen la mayor parte 
de la cromatina. Son combinaciones de 
proteinas con acidos nucleicos y su inves- 
tigacion fue una de las primeras sobre un 
tenia que interesa aun hoy a los bioquf- 
micos. 

Premio Nobel (1910). 

t 1880: Laveran, C.L.A . Los proto¬ 
zoos coma agentes paiogenos. 

Este investigador frances fue el pri- 
mero en demostrar que el oiganismo cau- 
sante de la malaria es un protozoo. Este 
descubrimiento condujo a otros investi- 
gadores a revelar el papel de los proto¬ 
zoos como causantes de afecciones como 
la enfermedad del suerio y el kala-azar. 
Habria que esperar hasta Sir Ronald Ross 
para descubrir el papel de los mosquitos 
en la transmision de la malaria. 

Premio Nobel (1907). 

O 1880: Ringer. S. Injhtencia de los 
tones sangumeos en la contraction car¬ 
et iaca. 

El trabajo pionero de este investiga¬ 
dor determino los iones inorganicos nece- 
sarios para la contraccion del corazAn de 
la rana e hizo posible una valoracion del 
metabolismo cardiaco y de la renovacion 
de los llquidos corporales. 

A 1882: Flemming, Walther. Primer 
recnento precise) de los filamentos nu- 
cleares (cromosomas). 

A 1882: Flemming . Walther. Deno¬ 
mination de mitosisy espirema. 

t A 1882: Metchnikoff Flic. Papel de 
la fagocitosis en la inmnnidad. 

La teoria de que los microorganismos 
son ingeridos y destruidos por ciertos 
corpusculos blancos (fagocitos) junto 
con la teoria de los cuerpos qumiicos 
(anticuerpos) constituye la principal 
explication para la inmnnidad natural 
del organismo. Metchnikoff fue el pri- 
mero en estudiar la fagocitosis en celu- 
las de estrella de mar y pulgas de agua 
(Daphnia). 

Premio Nobel (1908). 

A 1882: Strashurger Eduard. Deno¬ 
mination de citoplasmay nucleoplasma. 

□ 1882-1924: /i/«Albarross» de la 
Com is ion Pesquera. 


El Albatross . bajo la direction de la 
Comision Pesquera de los EE.UU., solo 
fue superado por el Challenger en impul- 
sar el conocimiento cientifico sobre la 
Oceanografia. 

OA 1883: Golgi. Camillo y S. 
Ramon y Cajal. Teen teas del nit rat o de 
plata para elementos nennosos. 

El desarrollo y perfeccionamiento de 
esta tecnica proporciono una vision com- 
pletamente nueva de las intrincadas rela- 
ciones de las neuronas. Las modificacio- 
nes de este metodo ban supuesto la 
obtencion de information muy valiosa 
sobre el organulo celular denominado 
«aparato de Golgi». 

Premios Nobel (1906). 

* 1883: lien wig, Oskar. Origen del 

termino «mesenquima ». 

Este tejido importante puede surgir 
embriologicamente de cualquiera de las 
tres capas embrionarias, pero lo hate pre- 
ferentemente a partir del mesodermo. Se 
trata de una red protoplasmica cuyos 
espatios se encuentran ocupados por una 
sustancia intercelular fluida. El mesen- 
quima da lugar a una gran varied ad de 
tejidos y tanto sus celulas como la sus¬ 
tancia intercelular se pueden modifitar 
variamente. Su derivado mas cornun es 
el tejido conjuntivo. 

!□ 1883: Leu chart. Rudolph, y A. P. 

7 ho mas. Ciclo vital de las duelas del higa- 
do de la oveja. 

Este descubrimiento representa la pri- 
mera vez que se complete) el ciclo vital de 
un trematodo digenetico. Trabajando inde¬ 
pendence me nte. estos invesligadores 
encontraron que el trematodo utiliza un 
molusco como hospedador intermediario. 

:|: 1883: Roux, Wilhelm. Asignacion 

cle June iones hereditarias a los cromoso¬ 
mas. 

Esta hipotesis podia haber sido nada 
mas que una conjetura cuando Roux la 
formulo, pero resulto una idea fructifera 
a la luz de la enorme cantidad de prue- 
bas acumuladas desde entonces. 

A 1884: Flemming , W., E. Strashur¬ 
ger, y E. Van Beneden . Demostration de 
que los filamentos nucleates (cromosomas) 
seduplican por division longitudinal 

Este concepto represen to un gran 
adelanto en la comprension del proceso 
de division celular indirecta. 

O 1884: Rubner, Max. Determina¬ 
tion cuantitativa del valor energetieo de 
los alimentos. 


Aunque Liebig y otros habian estima- 
do valores caloricos de los alimentos, las 
investigaciones de Rubner colocaron 
estos datos sobre una base solida. Gra¬ 
cias a su trabajo fue posible encontrar 
una explicacion cientifica para el meta¬ 
bolismo y una base para el estudio de la 
nutricion comparada. 

i 1885: Hertwig, Oskary E Stras- 
burger. Concepto del micleo como base 
de la hereneia. 

El desarrollo de esta idea se verified 
antes de que se redescubrieran las leyes 
de la hereneia de Mendel en 1900, pero 
anticipa el importante papel del nucleo 
con sus cromosomas en la transmision 
hereditaria. 

i 1885: RabL Karl. Concepto de Ia 
Individualidad de los cromosomas. 

Tod os los ci to logos ad mi ten la idea 
de que los cromosomas mantienen su 
individualidad en todas las fases del ciclo 
celular, y existen muchas pruebas en 
favor de esta hipotesis. Sin embargo, ha 
sido virtualmente imposible demostrar la 
individualidad de los cromosomas en 
todas las fases. 

* 1885: Roux. Wilhelm. Teoria del 

mosaico en el desarrollo. 

Al comienzo del desarrollo del huevo 
de rana, Roux puso de relieve que los 
delerminantes de la diferenciaciAn se 
segregan en las primeras fases de la seg- 
mentacion. y que cada c^lula o grupo de 
celulas fonnan sAlo ciertas partes del 
embrion en desarrollo (desarrollo en 
mosaico o desarrollo determinado). Pos- 
teriormente, otros investigadores com- 
probaron que, en muchas especies, blas- 
tomeros separados precozmente pueden 
dar lugar a embriones completos (desa- 
rrollo indeterminado). 

1885: Weismann, August. For¬ 
mulation de fa teoria del plasma genninal. 

La gran teoria de Weismann del plas¬ 
ma germinal destaca la idea de que hay 
clos tipos de protoplasma: el plasma ger¬ 
minal, que da lugar a las celulas repro- 
ductoras o gametos, y el somatoplasma. 
que da lugar a las demas celulas. Segun 
esta teoria, el plasma germinal se conti- 
nua de generacion en generacion, en 
tanto que el somatoplasma muere en 
cada generacion y no influye sobre el 
plasma germinal. 

1886: Establecimlento de la Estacion 
Biologica de Woods Hole en Massachu¬ 
setts. 
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Esta estacirin, con todas sus particu- 
laridades, es el centro mas importance do 
su tipo en d mundo. En d han estudia- 
do la mayoria de los biologos de Ameri¬ 
ca. y la estacion ha atraido cada vez mas 
a los investigadores de muchas panes del 
mundo. La influencia de Woods Hole 
sobre el progreso de Biologia no puede 
ser desestimada. 

A 1887: Eischer, Emil Est met lira de 
las protein as 

ki imponancia de las proiemas en los 
sistemas biologicos ha hecho de su estu- 
dio el lenia central de mucha invesriga- 
cion hioqulmicu moderna. 

Premio Nolxd (1S>02). 

* 1887: Haeckel, Ernst fl. Concept 
to de forma organ ica y simetria 

La simetria se refiere a las relaciones 
espaciales y a las disposicioncs de las par¬ 
tes. de mo do que const iiuy an disc nos 
geometricos. Auncjiie olros a mores, antes 
de la epoca de Haeckel, habian estudia- 
do y descrito tipos de formas animales, 
Haeckel establecio nuestros conceptos 
actuales de simetria organic;!, que reve- 
16 en su monografTa sobre los radiolarios 
recogidos en la expedicion del Challen - 
ger. 

$ 1889 : Hermit*, R. yl Matt pas 

l erdadera naturaleza de la conjngacidn 
en el paramecio. 

El proceso de conjugacion ya habia 
sido descrito muchas voces (incluso por 
van Leeuwenhoek) y se le habia dado 
una interpretation sexual, pero est os dos 
investigadores inostraron los detalles de 
las divisiones progamicas y el intercam- 
bio muiuo de micronucleos durante el 
proceso. 

fO 1889: non Meting, J.. y O. Min 
koivski. Ejecta de la pancreotectomia. 

El experimento clasico de extirpar el 
pancreas esiimulo la investigacion que 
condujo al aislamiento de la hormona 
pancreatica, la insulina, por Banting 
( 1922). 

t 1890: Smith. Theobald. Papel de 
los artropodos en la transmision de enfer- 
medades. 

La transmision del esporozoo Babe¬ 
sia . agente activo que causa la fiebre de 
Texas del ganado. por la garrapata Boo - 
philus. re presen to la primera demostra- 
ci6n del papel de un artropodo en la 
transmision de enfermedades. 

* 1891: Driesch. Hans Descttbri- 
miento de la segmentacion totipotente . 


El descubrimiento de que cada uno 
de los primeros blastomeros, si se sepa- 
ra de los restantes al comienzo de la seg- 
mentacion de un ovulo fecundado, puede 
desarrollar un embrion completo, esti- 
mulo la investigacion sobre el desarrollo 
totipotente y sobre otros tipos de desa¬ 
rrollo. 

x 1890 - 1891: Dubois. Eugene 
Descubrimiento del homfnido fosil Pit¬ 
hecanthropus erectus (hoy. Homo erec- 
tu s). 

Aunque no hay a sido el primer fosil 
humano descubierio, el hombre de Java 
constituye uno de los primeros hombres 
primitivos importantes. 

x 1893: Dollo. /. Concepto de la irre - 
rersibilidad de la erolucion. 

En general, el proceso evolutivo glo¬ 
bal es unidireccional e irreversible, ya que 
esta implicado un complejo sistema gene- 
tico, aunque de vez en cuando pueden 
ocurrir mutaciones regresivas y variacio- 
nes restringidas. 

O 1893: His. Wilhelm . Anatom fay 
fisiolog fa del not lo y el fa sc ic ulo an rfcu- 
lo-rentricular. 

El tejido conductor especializado del 
corazon ha dado lugar a muchas investi- 
gaciones. entre las cuales las de His no 
fueron las menus importantes, habien- 
close dado su nombre al complicado sis¬ 
tema de ramificaciones de la superficie 
interna de los ventriculos. 

# 1894: Driesch. Hans. Constant'ia 

de la potencialidad nuclear. 

El punto de vista de Driesch es que 
todos los nucleus de un organismo son 
equipotenles, pero que ia actividad de 
los nucleos varia de acuerdo con la di- 
ferenciacion de los tejidos. Algunas prue- 
bas mas recientes han puesto de m;i- 
nifiesto la crucial importancia del 
ciloplasma del embrion en la detenu i- 
nacion de la expresion del genoma 
nuclear. 

□ 1894: Meniam, C M. Concepto de 

zonas bioticasen Norteamerica. 

El esquema se basa en criterios de 
temperatura y sobre la importancia de 
esta en la distribucion de plantas y ani¬ 
males Segun su idea, los animales y las 
plantas se restringen en su distribucion 
hacia el Norte por la cantidad total de 
calor durante la estacion del crecimiento 
V reproduction, y hacia el Sur por la tem¬ 
peratura media durante la parte mas calu- 
rosa del a ho. 


tD 1895: Bruce. D. Ciclo vital del 
protozoo para si to de la sangrei Tripano- 
soma). 

La relacion de este para si to con la 
mosca Ise-tse y con la infeccion de ani¬ 
males salvajes y domesticos en Africa fue 
una de las primeras de most raciones del 
papel de los artropodos como vectores 
de enfermedades. 

tO 1895: Roentgen . \V. Desaihri- 
miento de los rayos X 

A este gran descubrimiento le siguio 
rapidamente su aplicacion a la interpre¬ 
tacion de las estructuras v procesos cor¬ 
pora les y re present 6 uno de los mas 
grandes instrumemos en la investigacion 
biologica. 

Premio Nobel (1901 >. 
x 1896: Baldwin. J.M. lifecto etvht- 
tiro de Baldwin. 

Se trata de la opinion de que la selec¬ 
tion generica de los genotipos se puede 
canalizar en la misma direccion que las 
modificaciones adaptativas que primera- 
mente no fueron hereditarias. Actual- 
mente se sabe que la capacidad para res¬ 
ponder a las condiciones anibientales es 
hereditaria por si misma. 

x 1896: Sewicio Hidrograflco Huso. 
Biologia del lago Baikal. 

Este lago de Siberia tiene mas de 800 
km de largo y 80 de ancho y una pro- 
lundidad maxima de mas de kilometro v 
medio (el lago mas profundo del 
mundo). Su fauna singular es un ejemplo 
sorprendente de resultados evolutivos a 
consecuencia de un aislamiento prolon- 
gado. Casi todas las especies de cienos 
grupos son endemicas (no se encuentran 
en ningun otro lugar). Esta fauna notable 
representa la supervivencia de animales 
antiguos de agua dulce que se han extin- 
guiclo en las zonas circundantes. 

O 1897: Abel. y A C, Cranford 
Aislamiento de la primera hormona (epi- 
nefhnaj. 

La purification y aislamiento de uno 
de los principios activos de la medula 
adrenal condujo al descubrimiento cle su 
naturaleza quimica y a su denomination 
por J. Takamine U90D y a su sintesis por 
E Stolz (1904). 

AO 1897: Buchner ; E. Descubri - 
mien to de la zimasa 

El descubrimiento de Buchner de que 
una enzima (una suslancia no viva), fabri- 
cada por las celulas de la levadura es res- 
ponsable de la fermentacion, resohio 




Desarrollo de la Zoologfa 829 


muchos problemas que habian descon- 
certado a Pasteur y otros investigadores. 
Hoy se sabe que la zimasa consta de una 
serie de enzimas. 

Premio Nobel (1907). 

x 1897: Servicio Geologico Cana- 
diense. Fauna de dinosaurios de Alberta , 
Canada. 

El descubrimiento y exploration de 
los yacimientos fosiles del Cretacico Supe¬ 
rior a lo largo del rio Red Deer, en Alber¬ 
ta, revelo uno de los yacimientos mas 
ricos en dinosaurios. 

fO 1897: Eijkman, Christian. Des- 
cubrimiento de la causa de una enfer- 
medad por carencia dietetica. 

Eijkman realize) los primeros trabajos 
sobre las causas del beriberi, que con- 
dujeron al aislamiento de la vitamina anti- 
neuritica (tiamina). Fste trabajo se puede 
considerar como el descubrimiento clave 
que se tradujo en el desarrollo del im¬ 
portance concepto de vitamina. 

Premio Nobel (1929). 

tD 1897: Ross, Ronald. Ciclo vital 
delparasito de la malaria (Plasmodium). 

Este notable hecho constituye un gran 
hito en la Parasitologia y la cima del tra¬ 
bajo de muchos investigadores sobre el 
problema. 

Premio Nobel (1902). 

AO 1897: Sherrington, C.S. Con¬ 
cepto de sin apsis en el sistema nerrioso. 

Si el sistema nervioso esta compues- 
to por unidades discretas o neuronas 
deben existir conexiones funcionales 
cm re el las. Sherrington demostro como 
celulas nerviosas individuales pueden 
ejercer influencias integradoras sobre 
otras celu las nerviosas medianle accio- 
nes sinapticas, excitadoras o inhibidoius. 
El microscopic) electronico ha contribui- 
do mucho en los uliimos ahos al conoci- 
miento de la estructura sinaptica. 

Premio Nobel (1932). 

A 1898: Benda. C. y C. Golgi . Des¬ 
cubrimiento de las m itocondhas y del 
a para to de Golgi. 

Estas interesantes inclusiones cito- 
plasmaticas habian sido vistas por varios 
observadores antes de esa fecha, pero 
recibieron no mb re en 1898 y fue a partir 
de entonces cuando eomenzb .su verda- 
dero estudio. W. Flemming y R. Alimann 
fueron los primeros en observar las mito- 
condrias. Hi aparato de Golgi lo tlescu- 
brieron V. Si. George (1867) y G. Plainer 
(1855), pero Camillo Golgi, con su meto- 


do de impregnation por nitrate) de plata 
hizo la primera description clara del apa¬ 
rato en las celulas nerviosas. Se sabe que 
las mitoconclrias re presen tan un pa pel 
importante en la respiration celular y en 
la production de energia. 

x 1898: Osborn , Henry F. Concep¬ 
to de radiacion adapt at iva en la evolu- 
cion. 

Este concepto afirma que partienclo 
de un tipo ancestral comun se pueden 
producir muchas formas diferentes de 
adaptaciones evolutivas. De este mode) 
se puede dar una divergencia evolutiva 
y resulta posible la ocupacion de muchos 
nichos ecologicos, segun la naturaleza 
adaptativa de la especie invasora. 

x 1900: Chamberlain, T.C. flipote- 
sis del origen dulciacuicola de los verte- 
brados. 

Las pruebas de esta hipotesis tal y 
como se propuso inicialmente se basa- 
ban principalmente en el hecho de que 
los primeros fosiles de vertebrados se 
encontraban en sedimentos a los que se 
les alribufa un origen dulciacuicola, como 
la arenisca de Old Red. Algunos investi¬ 
gadores actuales han vueito a estudiar los 
restos fosiles y, con una nueva interpre¬ 
tation, se reafirman en un origen marino 
de los vertebrados. 

t 1900: Correns, Karl F.. Erick 
Tschermak von Seysenegg , y Hugo De 
Vries. Red esc u brim lento de las leyes de 
Mendel de la herencia. 

Estos tres investigadores, de manera 
independiente. lograron resultados simi- 
lares a los de Mendel en sus experimen- 
tos geneticos con plantas, y en su revision 
de la bibliogralia, comprolxiron que Men¬ 
del habia publicado sus leyes, hoy famo- 
sas, en 1866. Pocos anas despues. W. Hate- 
son y otros autores observaron que las 
mismas leyes se aplican a los animales. 

x 1900: Andrews , C. F. Descubri¬ 
miento de yacimientos fosilfferos en la 
depresidn de Fay am, en Egipto. 

Andrews y otros descubrieron en 
este lugar numerosos fosiles de prosi- 
mios del Eoceno y Oligoceno, recono- 
cidos como antecesores de los monos 
del Viejo Mundo y, por tanto, pertene- 
cientes al tronco que condujo a los ho- 
minitlos. 

yO 1900: l.andsteinen Karl . Descu¬ 
brimiento de los grupos sanguineas. 

Este descubrimiento fundamental hizo 
posible practical' con exito las transfu- 


siones sanguineas e inici6 la enorme 
labor sobre la bioqutmica de la sangre. 

Premio Nobel (1930). 

* 1900: Loeb, Jacques. Descubri¬ 

miento de la pane nogenesis artificial. 

La posibilidacl de que ovulos que nor¬ 
ma I mente se desarrollan por fecundacion 
puedan hacerlo mediante estimulos qui- 
micos y mecanicos, se comprobo en una 
serie de animales distintos, desde los hue- 
vos de erizo de mar v de rana (Loeb. 
1900) al conejo (Pincus, 1936). Este 
fenomeno ha constituido una herramienta 
de trabajo util para el estudio de la bio- 
logia de la fecundacion. 

% 1901: Montgomery, T.H. Hmpare- 

jamiento homologo de los cromosomas 
mater no y pater no en el zigoto. 

Montgomery demostro que en las 
sinapsis, antes de la division reductora, 
cad a par se constituye con un cromoso- 
ma mater no y oiro pa ter no. Este feno¬ 
meno, confirmado un afio mas tarde por 
Sutton, es de fundamental importancia 
en la segregation de los factores heredi- 
tarios (genes). 

xi 1901: De Vries , Hugo. Teoria 
mutacional de la evolucion. 

De Vries tledujo de su estudio sol)re 
la hierba del asno, Oenothera lamarc- 
kiana, que existen caracteres nuevos cjiie 
aparecen bruscamente y son hereditarios. 
Aunque las variaciones en Oenothera 
probablemente no fueron en absolute) 
mutaciones, sino la mayoria recombinu- 
ciones por hibridacion. la prueba de que 
las mutaciones son. en ultimo termino, la 
fuente de toda nueva variation se ha 
asentado firmemente. 

t 1902: McClung, Clarence F. Des¬ 
cubrimiento de los cromosomas sexuales. 

Hi descubrimiento, en el saltamontes, 
tie c|ue un cierto cromosoma (X) tiene 
una pareja sinaptica (Y) tie aspecto dis- 
tinto o incluso cjue carece tie pareja. tlio 
lugar a la teoria de que ciertos cromoso- 
mas determinan el sexo. De hecho. II. 
Henking habia tlcscubierto el cromoso¬ 
ma X en 1891. 

O 1903: Bayliss, William M., y Ernest 
II. Starling. Accion de la hormona sec re¬ 
tina. 

La demostracion tie la accion de la 
secretina, hormona produdda por la 
mucosa del es tom a go. marto el verda- 
dero nacimiento tie la endocrinologia. 
Fue la primera demostracion inequivoca 
tie que las funciones fisiologicas se pue- 
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den integrar quimicamente, sin partici¬ 
pation del sistema nervioso. 

t 1903: Boveri, Ibeodor, y W.S . Sut¬ 
ton. Paralelismo cut re el comport amien- 
to de las cromosomas y la segregacion 
rnendeliana. 

Este concepto afirma cjue la conjuga¬ 
tion sinaptica en la meiosis corresponde 
a los caracteres alternatives menddianos, 
y que la formula de la herencia de los 
caracteres de Mendel se puede explicar 
por la conducta de los cromosomas 
durante la maduration. Se trata, plies, de 
una de most ration citologica de la gene- 
tita rnendeliana. 

$ 1903: Sutton, W.S. constitucion 

del grupo diploide de cromosomas . 

Sutton relaciono la transmision men- 
deliana de los caracteres hereditarios con 
la citologia. al mostrar que el grupo 
diploide de cromosomas esta constituido 
por pares de cromosomas reconocibles 
por su tamano, uno de los cuales proce- 
de del padre y el otro de la mad re. 

O 1904: Cannon, Walter B. Meca- 
nica de la digestion observada mediante 
pel feu las de rayos X. 

La inteligente aplication de los rayos 
X a un estudio de los movimientos y 
otros aspectos del aparato digestivo faci- 
lit6 una gran canlidad de information 
sobre la fisiologfa del tu!x> digestivo. Can¬ 
non utilize) por primera vez esta tecnica 
en 1898. 

O 1904: Carlson. Anton J. Control 
del ritmo card taco en los corazones neu- 
rogenicos. 

Los la lid os card fa cos se puede n ori¬ 
ginal' en el musculo o en celulas gan- 
gl ion a res (corazones miogenicos y neu- 
rogenicos, respectivamente) Carlson 
demostro que en el artropodo Li mu l us , 
el marea pasos esta locaiizado en cier- 
tos ganglios de la superficie dorsal del 
corazon y que alteraciones experimen- 
tales de estos ganglios por medio de la 
tempe rat ura u otros facto res alteran el 
ritmo cardfaco. Los corazones neuro- 
genicos existen solo en ciertos inverte- 
brados. 

□ 1904: Jen nings. Herbal S. Pautas 
de conducta en los pi'otozoos. 

Las cuidaclosas observaciones de este 
investigador, que estudio durante tocla su 
vida la conducta de estos organismos 
inferiores, sugirio conceptos como los de 
la conducta de ensayo y error y muchos 
de nuestros mas importanles conoci- 


mientos sobre las diversas formas de 
taxi as y tropismos. 

□ 1904: Nutail, George H. E Rela- 

ctones serologicas entre animates 

Este metodo de delerminar las rela- 
ciones entre animales constiluye una 
prueba sorprendente de la evolution. Se 
ha utilizado recientemente como meto¬ 
do auxiliar para establecer la position 
laxonomica de los animales. 

O 1905: Haldane, John B.S ., yjohn 
G. Priestley. Papel del dioxido de car bo- 
no en la regulacion de la respiration. 

Con su ingenioso metodo de obten- 
cion de muestras de a ire cle los alveolos 
pulmonares, estos investigadores mos- 
traron como la constancia de la concen¬ 
tration de didxido de carbono y su rela¬ 
tion con la concentration en la sangre 
eran los principales reguladores del meca- 
nismo de la respiration. 

t 1906: Bateson, William, y Regi¬ 
nald C. Pun nett. Descubrimiento del liga- 
miento de fact ores hereditarios. 

Aunque Bateson y Punnett lo descu- 
l)rieron primero en el guisante de olor, 
fueron Morgan y colaboradores ciuienes 
interpretaron correctamente este impor¬ 
ta nte concepto genetico. Cada uno de los 
siete pares de caracteres alternativos estu- 
diados por Mendel se en contra ban en 
cromosomas separados. lo que simplifi- 
co su interpretation. 

O 1906: Pint hove n , W. Mecanismo 
del electrocardiograma. 

La invention del galvanometro de hilo 
(1903) por Kintlioven proporciono una 
herramienta precisa para medir la activi- 
dad bioelectrica del corazon y condujo 
rapid a me nte al electrocard iograma, el 
cual proporciono information precisa de 
las alteraciones del ritmo cardfaco. 

Premio Nobel (1924). 

O 1906: Hopkins , Frederick G. Ana- 
lisis de una deficiencia dietetica. 

Hopkins intento explicar las defi¬ 
cit ncias dieteticas mediante una investi¬ 
gation bioqufmica de la falta de amino- 
acidos esenciales en la dieta, intento cjue 
inicio much as investigaciones im porta n- 
tes sobre las necesidades alimentarias. 

A 1906: 1'sivett , M. Principio de la 
cromatografia. 

Consiste en la separation de los com- 
ponentes qufmicos de una mezcla por 
migration diferencial de las sustancias, 
de acuerdo con sus propiedades estruc- 
turales, en un medio especial, absorben- 


te y poroso. Se perfectiono 30 6 40 anos 
mas tarde (Martin y Singe, 1941). Tswett 
fue el primero en utilizar la tecnica para 
separar pigmentos vegetales. 

7 1906-1913: Gorgas, William C 

Control de la malaria y fiebre amarilia. 

Mediante una inteligente v laboriosa 
a plication del conocimiento de que cier¬ 
tos mosquitos son vectores de la malaria 
y la fiebre amarilia, Gorgas salvo 71 OCX) 
vidas e hizo posible la construction del 
canal de Panama. 

1907: Boveri , Theodor. Diferen- 
cias cnalitativas de cromosomas. 

Boveri puso de manifesto con su 
ex peri men to clasico con huevos cle erizo 
cle mar que los cromosomas tienen dis- 
tintos efectos cualitativos sobre el desa- 
rrollo. Observe) que solo se desarrollan 
produciendo larvas aquellas celulas que 
tienen un cromosoma de cada tipo; los 
animales que no poseen representantes 
de cada tipo de cromosoma no consiguen 
clesar roll arse. 

OA 1907: Harrison . Ross. Tecnica 
del cultivo de tejidos. 

Kl cultivo de tejidos vivos in vitro, es 
decir, fuera del organ is mo, ha propor- 
cionaclo a los biologos un im porta nte ins- 
trumento para estudiar el crecimiento y 
la estmetura de los tejidos. Harrison supe* 
ro graves dificultades tecnicas hasta con- 
seguir cultivar con exito tejidos vivos en 
medios adecuados. 

O 1907: Hopkins , Frederick G. Rela- 
ci6n entre el dcido lactico y la contrac- 
cion muscular. 

Hopkins pro bo que, cles plies de 
haberse formado en la contraccion mus¬ 
cular, una parte del acido lactico, se ox Ida 
para faciliiar energfa para la resfntesis del 
resto del acido lactico en glucogeno. Este 
descubrimiento aclaro parte de las reac- 
ciones metabolicas implicadas en el com- 
plejo proceso de la contraction muscu¬ 
lar. 

Premio Nobel (1929). 

■fc 1907: Wit so n. H.V. Reorga ; 1 iza - 
cion de las celulas de las esponjas. 

En este ex peri men to clasico, Wilson 
demostro que la disgregacion de las 
esponjas. forzandolas a pasar a traves de 
un pa ho de seda fino de forma que se 
separen en diminutos agregados de ceiu- 
las, da como resultaclo la reunion entre 
si de las celulas supervivientes y su reor- 
ganizaci6n como diminutas esponjas al 
ser colocadas de nuevo en agua de mar. 
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t 1908: Gctrrod, A.E . Descubri- 
mienio de las prole tnas coma product os 
cie los genes. 

Ciertas alteraciones hereditarias sc 
produccn por deficiencias enzimaticas, 
cie manera que las mutaciones de un 
unico gen pueden ser responsables del 
control de la especificiclad de una enzi- 
ma concreca en determinados trastornos. 
HI trabajo de Garrod paso casi totalmen- 
te inadvertido liasta 1940. 

x| 1908: Hardy, Godfrey II., y W. 
Weinberg, Ley de Hardy-Weinberg sobre 
poblac tones. 

Este importante teorema afirma que. 
en ausencia de facto res (como la muta¬ 
tion y la seleccion) que causen cambios 
en la frecuencia genica, la frecuencia de 
un determinado gen en una poblacion 
grande alcanza un equilibrio en una 
genera cion da da y despues se manten- 
dra estable, independientemente de cjue 
los genes sean dominantes o recesivos. 
Su ex pres ion mate mat ica const it uye la 
base de los calculos de la genetica de 
pobladoncs. 

OA 1909: Arrhenius, S., y S.P.L. 
Sorensen. Leona de la disociacidn . 

La sensibiiidad de la mayoria de los 
sistemas biologicos a las condiciones de 
acidez y alcaliniclad ha conferido a la 
detenninacion de los valores de pH, una 
maxima importancia en la investigation 
biologica. 

Arrhenius, Premio Nobel (1903). 

* 1909: Castle, William IL yJ.C. Phi¬ 

lips. Inaiterabiiidad de las celu las germ i- 
naies ante las injluencias de las celtdas 
sum at teas. 

Sustituyendo el ovario de una coba- 
ya hembra blanca por el de una cobaya 
hembra negra se origino una descen- 
dencia de cobay as negras en el emee con 
un macho negro, lo que demue.stra que 
las celu las germ inales estan relativamen- 
te libres de la influencia de las celu las 
somaticas. 

x 1909 1 Johannsen, W.L. Umitacio- 
nes de la seleccion natural en razas 
pttras. 

Este investigador observe) que cuan- 
do un grupo de caracteres liereditarios se 
hace genetica me nte homogeneo. la selec¬ 
tion natural no puede cambiar la consti- 
tucion genetica con respecto a estos 
caracteres. La seleccion. segun demostro 
Johannsen, no puede crear nuevos geno- 
tipos y solo tiene eficacia aislando geno- 


tipos ya existentes en el grupo; por ello 
no puede clirigir directamente los cam¬ 
bios evolutivos. 

tD 1909: Nicotle . CharlesJ.H.. Des¬ 
cription del piojo como vector del tifus 
exantemdtico. 

La demostracion de que el tifus exan- 
tematico se transmitia de paciente en 
paciente por la picadura de piojos, alla- 
no el camino al control de esta fatal 
enfermedad media nte el despiojamiento 
de la poblacion con DDT. 

Premio Nobel (1928). 

O 1910: Dale , Henry H Naturaleza 
de la histamina. 

Dale v su equipo encontraron que el 
extracto del cornezuelo del centeno tenia 
las propieclades de la histamina (Ixrta-imi- 
dazol etilamina), que se puede producir 
sinteticamente separando dioxido de car- 
bo no del aminoacido histiclina. Tambien 
es un consrituyente de todas las celu las 
tisulares, que la liberan al ser lesionadas 
o por otras causas. Los efectos de la his¬ 
tamina como dilatador de pequenos 
vasos sanguineos, estimulador de la con- 
t race ion del musculo liso y de ciertas 
glandulas, han sugerido su asociacion con 
muchos fenomenos fisiologicos tales 
como la anafilaxia, el choque anafilacti- 
co y las alergias. 

Premio Nobel (1936). 

f 1910: Ehrlich , Paul. Quimiotera- 

pia en el tratamiento de enfermedades. 

El descubrimiento del salvarsan para 
curar la sifilis representa el primer gran 
paso en este campo. Otro descubrimien¬ 
to importante fue el de la tintura de sul¬ 
fa nilamicla por Domagk en 1935. 

Premio Nobel (1908). 

□ 1910: Heinroth, O. Conceplo de 
impronta como tipo de con duct a. 

Se trata de un tipo especial de apren- 
dizaje que se ha observado en las aves 
(aunque es posible que exista en otros 
animales). Se basa en el heclio de que, 
en muchas especies de aves. a los pollue- 
los les atrae el primer objeto grande que 
veil al salir del cascaron, objeto que 
seguiran a conti nu a cion, con exclusion 
de los restantes. 

t 1910: Morgan, Thomas II. Des- 
cubrimiento del Ugamiento al sexo. 

Morgan y su equipo descubrieron que 
los resullados de un cruzamiento entre 
un macho de ojos blancos con una hem- 
lira de ojos rojos. en Drosophila , difiere 
de los obtenidos del cruce reciproco de 


un macho de ojos rojos con una hembra 
de ojos blancos. Se trata de un ex peri- 
mento crucial, porque mostro por pri- 
mera vez un cadeter c[ue se compona de 
modo distinto en la herencia segun el 
sexo del progenitor que lo lleve, en con- 
traste con la mayoria de los caracteres 
mendelianos, cjue se comportan geneti- 
camente del mismo modo cuando son 
transmitidos por cualquiera de los dos 
parientes. 

i 1910-1920: Morgan. Thomas II. 
Establecimiento de la teorfa del gen . 

El extenso trabajo de Morgan y su 
equipo sobre la localizacion de los fac- 
tores liereditarios (por medio de experi- 
mentos geneticos) en los cromosomas de 
la mosca de la fruta ( Drosophila ) consti- 
tuye el trabajo mas importante efectuado 
hasta ahora en el campo de la herencia. 

Premio Nobel (1933). 

□ 1910: Murray, f, y J. Hjort. Expe- 
dicion a los grandes fon dos marinas del 
Michael Sars. 

De las numerosas expediciones para 
explorar los fondos oceanicos conviene 
destacar entre las mas importantes la lie- 
vada a cabo por el barco Michael Sats en 
las regiones del Atlantico Norte. La expe- 
clicion consiguio una inmensa cantidad 
de informacion sobre los animates que 
viven en las profundidades del mar, asi 
como datos importantes respecto a los 
patrones ecologicos de la distribucion de 
los animales en el mar. 

□ 1910: Pavlov. Ivan P. Conceplo de 
rejlejo condicio nado. 

La idea de que los retiejos adquiridos 
desempenan un pa pel importante en los 
patrones de reaction nerv'iosa de los ani- 
inales ha influido mucho en el desarro- 
llo de la Psicologia modern a. 

Premio Nobel (1904: por trabajos 
anteriores en fisiologia de la digestion). 

% 1911: Child , Charles M. Hipotesis 

del gradiente axial . 

Esta hipotesis intenta ex plica r las res- 
puestas metabolicas a paitir del punto de 
vista de las diferencias regionales locali- 
zadas a lo largo tie los ejes de los orga- 
nismos. Las diferencias en la tasa meta- 
bolica de diferentes zonas ha permitido 
comp render ciertos aspectos de la rege- 
neracion, el desarrollo y el crecimiento. 

x 1911: Cue)tot. L. Concepto de pre- 
adaptacion. 

Este concepto se refiere a caracteres. 
morfologicos o fisiologicos. que han sur- 


832 Apendice A 


giclo o ban sido seleccionados cn un 
cleterminado ambiente, pero que, por 
coincidencia, son adaptalivos en un 
nuevo medio. Este hecho se considera 
como un importante factor en la evolu- 
cion progresiva (evolucion oportunista). 

t 1911: Funk, Casimer. Hifxdesis de 
la vilamina. 

Las enfermedades por carencia de 
vitaminas son aquellas relacionadas con 
la falta de algun componente esencial de 
la dieta. Asi, el beriberi esta producido 
por la carencia de cantidad suficiente de 
tiamina, el escorbuto, por deficiencia de 
vitamina C, etc. 

1911: llamey, E.B. Cambios en la 
superficie del buevo durante lafecunda- 
cion. 

En el ovulo maduro, los granulos cor- 
ticales se acumulan en su superficie, pero 
en la activacion del ovulo estos granulos 
desaparecen en forma de oleadas alre- 
dedor del buevo, comenzando a pariir 
del punto de contacto con el espermato- 
zoitle. Se cree que estos granulos, al rom- 
perse, liberan material que contribuye a 
la formacion de la membrana de fecun¬ 
dation. 

A 1911: Rutheford , Ernest. Concep- 
to de nttcleo atomico. 

Esta piedra angular de la FTsica 
moderna debe ser de igual interes para 
el biologo a la iuz de los rdpitlos avan- 
ces de la biologia molecular. Rutherford 
tambien descubrio el proton (1920), una 
de las particulas con carga en el nucleo 
atomico. 

Premio Nobel (1908). 

x 1911: Walcott. Charles D. Descu- 
brimiento de los fosiles en los esquistos de 
Burgess. 

El descubrimiento de un gran con- 
junto de invertebrados magnificamente 
conservadcxs en los esquistos de Burgess 
de la Columbia Britanica y su cuidadoso 
estudio por parte de un paleontologo 
norteamericano, constituye un bito en el 
registro fosil de los invertebrados. Estos 
fosiles damn del Cambrico Medio y, entre 
ellos, clestaca un ejemplar de Aysbeaia, 
que guarda cierta semejanza con el Peri - 
pat us actual. 

O# 1912: Gudern atscb , J. F. Papel 
de la gldndnla firoides en la metamorfo- 
sis de la ran a. 

Este investigador descubri6 que la 
extirpacion de la glandula tiroides en el 
renacuajo impide su metamorfosis en 


rana y, tambien, que la administration de 
extracto de tiroides a los renacuajos ade- 
lanta la metamorfosis. En 1919, W.W. 
Swingle demostro que la presencia o 
ausencia de yodo inorganico produce los 
mismos resultados. 

□ 1912: Wegener, Alfred L. Concepto 
de derim continental. 

Esta teoria sostiene que los continen- 
tes esta ban originalmente unidos en una 
o dos grandes masas que se fueron rom- 
piendo durante las eras geologicas y los 
fragmenlos resultantes se fueron despla- 
zando basta constituir las masas terres- 
tres actuales. La teoria ha cobrado auge 
nuevamente gracias a descubrimientos 
de paleomagnetismo, estudios sismogra- 
ficos y de tectonica de placas y a un con- 
junto de pruebas biologicas, como por 
ejemplo, el ballazgo de un fosil anfibio 
en las regiones antarticas. 

A 1913: Michaelis, L.yM. Menten. 
Complejo enzima-sustrato. 

Mccliante razonamientos teoricos y 
matematicos, estos investigaclores clemos- 
traron que una enzima forma un com- 
puesto intermedio con su sustrato (el 
complejo enzima-sustrato), que ulterior- 
mente se deshace para liberal* la enzima 
inalterada y los productos de la reaction. 
I). Keilin, de la Universidad de Cambrid¬ 
ge, y B. Chance, de la I'niversidad de 
Pennsylvania, ban demostrado la exis- 
tencia de este complejo por cambios de 
color y medidas de su velocidad de for¬ 
macion y destaiccion que coinciden con 
las predicciones teoricas. 

x 1913: Reck. 11 Descubrimiento de 
los deposit os fosiles de la garganta de 
Olduvai. 

Esta region de Africa oriental ha pro- 
porcionaclo una inmensa cantidad de fosi¬ 
les de mamiferos primitives, as! como 
berramientas del bombre de la Edad de 
Piedra, tales como hachas. Entre los inte- 
resantes fosiles descubiertos se encuen- 
tran elefantes con los colmillos en la 
mandtbula inferior, caballos con tres 
dedos, un ungulado perisodactilo primi- 
tivo (chalicotero) con unas (garras) en los 
dedos y, mas recientemente, varios fosi¬ 
les de bom Initios (vease Leakey, Mary 1). 
1959). 

□ 1913 : Shelford, Victor E. Ley de la 
tolera ncia ecologica 

Esta ley establece que el exito poten¬ 
tial tie un organismo en un ambiente 
espedfico depende tie su capacidad para 


ajustar su margen de tolerancia a los dis* 
tintos factores a los que estaba expucs- 
to. 

+ 1913: Sturterant, A.II. Creadon 

del primer mapa cromosomico. 

Mediante el mfitodo de los porcenta- 
jes de sobrecruzamiento ba sido posible 
localizin' los genes en sus posiciones rda- 
tivas en los cromosomas, uno tie los des- 
cubrimientos mas fructiferos tie la gene- 
lica, que ba permitido la confection de 
extensos mapas cromosomicos en Dro¬ 
sophila. 

O 1913: Tashiro , Shim. Act id dad 
metaholica del impulso nerriosopropa- 
gado. 

El descubrimiento de un ligero au- 
mento en la production tie tlioxido de 
carbono en los nervios estimulados. en 
comparacion con los inactivos. demostro 
que la conduction nervios a es un feno- 
meno qtnmico. Posteriormente (1926), 
A.V. Hill consigni(*> meclir el calorcedido 
durante el pa so de un impulso. Tambien 
se ba medido el consume de oxlgeno y 
otros cambios metabolicos en los nervios 
excitados. 

O 1914: Kendall. Edward C. Aisla- 
mlento de la tiroxina. 

El aislamiento de la tiroxina en forma 
crista I ina constituyo un acontecimiento 
en el campo de la Endocrinologia. 
Harrington la sintetizo artificialmente en 
1927. 

^ 1914: Lillie. Frank R. Funcionde 

la fertilicina en la fecundacion. 

Segun esta teoria, la cubierta gelati- 
nosa de los ovulos contiene una sustan- 
cia, la fertilicina, de la que boy se sabe 
que es un mucopolisacSrido acido, que 
se combina con la antifertilicina de la 
superficie del espermatozoide y hace que 
este se adbiera al ovulo 

± 1914: Shull, Georges H. Concepto 

de heterosis. 

Cuantlo dos estirpes o razas tlpicas se 
cruzan, la generaci6n hibrida resultante 
puetle ser notoriamente superior a amlx>s 
progenitores en cuanto a (|iie posee mas 
vigor, vitalidad y resistencia a conditio- 
nes ambientales desfavorables. En un 
principio se trabajo sobre el malz, pero 
tal vigor hlbrido taml*)ien puede mani- 
festarse en otro tipo de hlbridos. Aunque 
su exacta naturaleza sigue osaira, el feno- 
meno puede deberse a que se reiinan en 
el bibrido nuichos genes dominantes del 
crecimiento y vigor que estan dispersos 
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entre los dos progenitores cle raza pura, 
o se puecle deher a que las acciones cle 
los genes se refuerzan de inoclo comple- 
mentario cuando se reunen. 

t 1916: Bridges, Calvin B. Descu- 
brimiento de la no disyuncion. 

Brigdes explico un resultaclo geneti- 
co aberrante por una formula c[ue luego 
consiguio confirmar media me examen 
cirologico. Un par de cromosomas no se 
separan en la division reduccional cle 
manera que a mhos pasan a la misma 
celula. Este hecho proporciono una prue- 
ba decisiva de cpie los genes estan en los 
cromosomas. 

□ 1917: Grinnell, Joseph. Concepto 
de nicbo ecologico. 

El nicho es el pa pel cle un animal en 
relacion con toclos los recursos de su 
ambiente, ya sean fisicos o biologicos. C. 
Elton contribuyo en gran medida al desa- 
rrollo de este concepto. 

O 1918: Krogb , August. Regulation 
del mecanismo motor de los capita res. 

El mecanismo cle distribucion dife¬ 
re ncial cle la sang re a los tejidos habia 
planteado muchos problemas clescle los 
tiempos cle Harvey y Malpighi, hasta que 
Krogh mostro cjue los capilares no per- 
manecen pasivos en dicha distribucion, 
sino que tienen el poder de clilatarse y 
contraerse activamente, cle acuerdo con 
las necesidades de los tejidos. Estan impli- 
cados controles tan to de tipo nervioso 
como quimico. 

Premio Nobel (1920). 

□ 1918: LoebJacques. Movimienios 
forzados ; tropismosy conditcla animal. 

Considerado como el fundador cle la 
escuela mecanicista, Loeb se opuso a las 
interpretaciones antropomorficas v te- 
leologicas de la conducta animal. Loeb 
lie vo hasta el If mite su teoria mecanicis¬ 
ta, con lo que inspire) avances experi- 
mentales mas rigurosos en los estudios 
sobre conducta animal. 

O 1918: Starling, Ernest H. La ley del 
corazon. 

Dentro de los Hmites fisiologicos, 
ciianlo mas se llenan los ventnculos con 
sangre que entra en ellos, mayor es la 
fuerza con la que se contraen en la sis- 
tole. Se trata cle un mecanismo adaptati- 
vo para suministrar mas sangre a los teji¬ 
dos cuando es necesario. Hoy se sabe 
que solo los corazones cle los veriebra- 
dos inferiores siguen la Ley de Starling; 
el corazon de los mamiferos se regula 


principalmente por controles nerviosos y 
hormonales. 

1919: Aston, Francis W. Descubri- 
miento de los isotopos. 

Los isotopos radiactivos han resulta- 
do una ayuda inapreciable en la investi¬ 
gation biologica, ya que hacen posible 
seguir el curso de di versos elementos en 
los organismos vivos. 

Premio Nobel (1922) 

A 1920: Herzog, R.O ., y W.Jancke. 
Desatrollo de la difraciometna de rayos X. 

Cuando un haz paralelo de rayos X 
atraviesa material biologico cristalino, los 
rayos se separan, pudiendose obtener 
una imagen del espectro cle difraccion 
(en forma de anillos, puntos, etc.). Esto 
permite, mediante calculos matematicos, 
obtener informacion accrca de la estruc- 
tura de la materia de estudio. 

A 1921: Hopkins , Frederick G. A is¬ 
let miento del glutation. 

El ciescubrimiento cle este compues- 
to a zu fra do clio gran impulse) al estudio 
cle la complicacla naturaleza de la oxida¬ 
tion y metabolismo celulares. 

Premio Nobel (1929). 

O 1921: Langley, John N. Concepto 
funcional del sistema nervioso an to no - 
mo. 

El concepto cle Langley de los aspec- 
tos funcionales del sistema nerv ioso auto- 
nomo se centra principalmente en el de 
los mamiferos, pero los principios fun- 
clainentales del sistema han sido tambien 
aplicaclos, con ciertas modificacioncs, a 
otros grupos de animales. Se reconocen 
clos divisiones -simpatico y parasimpati- 
co- antagonicas segun la interpretation 
funcional cle la excitation y la inhibicion. 

O 1921: Loewi. Otto, y HI I. Dale. 
Aislamiento de la acetilcolina. 

Esta sustancia clave condujo al con¬ 
cepto neurohormonal de la transmision cle 
los impulsos nerviosos de los musculos. 

Premio Nobel (1936). 

O 1921: Richards , A.N. Ohtenciony 
andlisis del filtrado glomerular del rinon. 

Este experimento proporcion6 una 
prueba direct a del pa pel de los glome- 
rulos como filtros mecanicos cle un liqui- 
do exento cle celu las, y constituy o una 
notable confirmacion de la teoria de la 
excrecion renal cle Ludwig-Cushny. 

^ 1921: Spemann , Hans. Concepto 

de organizador en Embriologta. 

Ciertas partes del embrion en tlesa- 
rrollo. conocidas conrto organi/adores, 


ejercen una influencia cleterminante sobre 
las pautas del clesarrollo del organismo. 
Aunciue muchos aspectos cle la induction 
permanezean oscuros, el trahajo de Spe¬ 
mann fue importante al mostrar c[ue el 
clesarrollo es una secuencia de estados 
programados. v que cada uno de ellos es 
necesario para que se produzca el 
siguiente. 

Premio Nobel (1935). 

tO 1921, 1922: Banting , Frederick , 
C.H. Best. yJJ.R. Macleod. Aislamiento de 
la insulin a. 

El gran exito de esta hormona como 
remedio de una enfermedad gravisima, 
la diabetes mellitus, y el modo especta- 
cular de obtener los extractos activos, 
hizo cle su aislamiento el hecho mfis 
conocido de la Enclocrinologia. 

Banting y Macleod, Premios Nobel 
(1923). 

O 1922: Erlunger, Joseph y H.S. Ga¬ 
sser. Conduccion diferencictI de los impul¬ 
sos nerviosos. 

Usando el oseilografo de rayos cato- 
dicos, eslos investigadores encontraron 
cjue habia varios tipos diferentes de fibras 
nerviosas en los mamiferos, cjue se po- 
cltan clistinguir estructuralmente y que 
posetan diferentes velocidacle.s de con¬ 
duccion de los impulsos nerviosos segun 
el grosor cle sus vainas (mas rapido en 
las mas gruesas). 

Premio Nobel (I99i). 

O 1922: Kopec , S. Concepto de sis¬ 
tema neurosec retor. 

Este concepto ha surgido del trahajo 
cle varios investigadores. S. Ramon y Cajal 
(1889) descubrio cjue las fibras nerviosas 
de la neurohipofisis son prolongaciones 
de las neuronas del hipotaiamo. Kopec 
encontr6 cjue la sustancia responsable de 
la metamorfosis cle la laiva de la polilla 
se produda en el cerebro, donde ciertos 
ganglios cerebrales funcionan como glan- 
clulas de secrecion interna. Los estudios 
cle Kopec fueron ignorados por los endo- 
crin61ogos hasta la clecada de los cin- 
cuenta, cuando a traves cle las investiga- 
ciones de B. Scharrer, E. Scharrer, E. 
Hanstroin, G. W. Harris y otros, se llego 
a la conclusion de cjue los vertebra dos 
poseen un sistema neurosecretor (hipo- 
talamo-hipofisiario) ana logo al sistema 
cle los inveitebrados. 

□ 1922: Scbjeldentp-Ebbe, T.Jerctr- 

cjutas sociales de dominacion y subordi- 
nacion. 
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Este investigador encontro cierto tipo 
de jerarquia social en las aves, en las que 
los individuos de rangos supcriores po- 
dian picotear a los de rangos inferiores, 
sin ser picoteados a su vez. Los del pri¬ 
mer range dominaban a los del segundo, 
qiuenes dominaban a los del tercero, y 
asi sucesivamente. Tal organization. una 
vez constituida, puecle ser permanente. 

□ 1922: Schmidt, Johann. Cicio vital 

de la anguila de agua dulce. 

La larga v paciente obra de este 
oceanografo resol vio el misterio de la 
emigration de las anguilas desde las 
corrientes de agua dulce de Europa a sus 
lugares de desove en el mar de los Sar- 
gazos, cerca de las Islas Bermudas, y 
constituye una de las hazanas mas 
romanticas de la historia natural. 

A 1923: de Heresy, George. Primer 
metodo de isotopos marcadores . 

La metodologia de los marcadores ha 
resultado especialmente util en Bioqui- 
mica y Fisiologla. For ejemplo, el uso de 
estas su stand as marcadas ha perm it i do 
determinar el destino de una molecula a 
traves de todos los pasos de un proceso 
metabolico, asi como la naturaleza de 
muchas reacciones enzimaticas. El meto¬ 
do ha pemiitido, asimismo, localizar exac- 
tamente muchos elementos en el orga- 
nismo. 

Premio Nobel (1943). 

A 1923: Warburg , Otto. Me todos 
manometricos para estudiar el metabo¬ 
lism o de las cel it las vivas. 

El a para to de Warburg se ha usado 
mucho para medir el intercambio gaseo- 
so y otros procesos metabolicos de los 
tejidos vivos. Ha resultado de gran valor 
en el estudio de las reacciones enzimati¬ 
cas de los sistemas vivos y, durante 
muchos a nos, ha sido un instrumento 
tipico de los laboratorios de Bioqulmica. 

Premio Nobel (1931 )• 

O 1924: Cleveland , L.R. Relaciones 
si m b iot i cas e n t re term it as y flag elados 
in test inales. 

Este estudio revelo uno de los mas 
notables ejemplos de mutualismo que se 
conocen en el Reino Animal. Igualmen- 
te importantes fueron las investigaciones 
de este y otros autores sobre la simbio- 
sis entre la carcoma de la maclera ( Cryp- 
tocercus) y sus protozoos intestinales. 

O 1924: Ho assay, Bernardo A. Fun- 
cion de la hipofisis en la regulacion del 
metabolismo de los bidratos de carbono. 


Este investigador deinostro que cuun¬ 
do un perro se vuelve diabetico por extir¬ 
pation del pancreas, la hipoglucemia y 
glucosuria que resultan se pueden elimi- 
nar extirpando el lobulo anterior de la 
hipofisis. 

Premio Nobel (1947). 

x 1925: Dart , Raymond. Descubri- 
miento del Australopithecus africanus. 

Este importante fosil, a veces deno- 
minado «el eslabon perdido», present a 
muchas caracteristicas humanas, si bien 
su capacidad cerebral es solo ligeramen- 
te mayor que la de muchos monos supc¬ 
riores. La mayoria de las autoridades en 
la materia sitiian a este hominido en el 
punto de origen de la ram a human a o 
muy cerca de 61. 

A 1925: Mast, S O. Natltraleza del 
movim iento ameboide. 

Al estudiar la transforma cion reversi¬ 
ble sol-gel en el citoplasma de una 
ameba, Mast no solo proporciono una 
interpretacion logica del movimiento 
ameboide, sino que inicio muchos con- 
ceptos fructiferos sobre la naturaleza con¬ 
tra ctil de los sistemas citoplasmaticos en 
estado cle gel, como los movimientos de 
estrangulacion (citocinesis) en las divi- 
siones celulares. 

O 1925: Minot . 6.7?.. M. W.P. Mmphy 
y G.H. Whipple. Tratamiento con higado 
de la anemia perniciosa. 

Estos investigadores descubrieron que 
la alimentation con higado poseia un 
efecto pronunciado en el trata miento de 
la anemia perniciosa (una enfermedad 
grave de la sangre). Investigaciones pos- 
teriores de diversos autores han condu- 
cido a una delta comprension del factor 
implicado, la vitamina B l2 , cuyo nombre 
quimico es cianocobalamina. Esta com- 
plicada vitamina contiene, entre otros 
componentes, una porfirina con un 
atomo de cobalto en vez de hierro o 
magnesio, 

Premios Nobel (1934). 

□ 1925: Rowan , William. Hipotesis 
fotopenodica de la migracion de las aves. 

Rowan demostro que las aves some- 
tidas a un incremento artificial de las 
horas de luz en invierno aumentan el 
tamano de sus gonadas y muestran una 
acusada tendencia a emigrar fuera de 
estacion. Otros investigadores, estimula- 
dos por los experimentos de Rowan, han 
encontrado que el aumento natural de la 
dura cion de los dias en primavera actua, 


a traves del sistema neurosecretor clel 
encefalo, poniendo en marcha la ten¬ 
dencia migratoria de las aves, 

A 1926: Sumner ; James B. Aisla- 
miento de la enzima ureasa. 

El aislamiento en forma cristalina de 
la primera enzima constituye un descu- 
brimiento clave, seguido de otros que 
han contribuido a clesentrahar la com- 
pleja naturaleza de estas sustancias bio- 
logicas. 

Premio Nobel (1946). 

O 1927: Bozler ; F. Analisis de los 
componentes de losplexos netviosos. 

La demostracion de Bozler de que el 
plexo nervioso de los celentereos esta 
constituido por celulas separadas y con¬ 
tiene contactos simipticos. resolvio el anti* 
guo problema de si el plexo de estos ani- 
males era o no una verdadera red. 

O 1927: Fggleton. P, G.P. Eggkton. 
C.H Fiske e Y. Subbarow. Papel delfos- 
fdgeno (J'osfocreatina) en la cant race ion 
muscular. 

La demostracion de que el fosfageno 
se rompe durante la contraction muscu¬ 
lar y se resintetiza durante la recupera¬ 
tion ha facilitaclo un concepto entera* 
mente nuevo de la energia initial 
necesaria para los procesos de contrac¬ 
tion muscular. La confirmation cle este 
hecho rccibio un gran impuso a partir 
del clcscubrimiento cle E. Lungsgaard 
(1930) de cjue los musculos envenena- 
dos con acido monoyodoacetico, que 
inhibe la production de acido lactico a 
partir del glucogeno, siguen contrayen- 
dose, y de que la cantidad de fosfocrea- 
tina escindida es proportional a la ener¬ 
gia liberada. Hoy en dia se sabe que la 
fosfocreatina es un compuesto de alma- 
cenamiento de fosfato de alta energia, 
que cede su grupo fosfato al ADP para 
formar ATP. 

O 1927: Hey mans, Corneille. Papel 
de los reflejos de la carotida y de la aorta 
en el control respiratorio. 

El seno carotideo y ciertas zonas de 
la aorta contienen receptores de presion 
y quimiorreceptores, cle los que los pri- 
meros responden a estimulos mecanicos, 
como la presion sanguinea, y los segun- 
dos a la falta de oxigeno. Cuando se esti- 
mulan los receptores cle presion se inhi¬ 
be la respiration; cuando se estimulan los 
quimiorreceptores se acelera la velocidad 
respiratoria. (Un estimulador de la respi¬ 
ration mucho mas potente, sin embargo, 
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es el efecto del dioxido de carbono sobre 
el centro respiratorio encefalico.) 

Premio Nobel (1938). 

$ 1927: Muller ; Hermann J. Induc¬ 

tion artificial de las mutaciones . 

Sometiendo larvas de la mosca del 
vinagre ( Drosophila ) a dosis suaves de 
rayos X, Mueller observb que la tasa de 
mutation se podia elevar ciento cincuenta 
veces sobre la tavSa normal. 

Premio Nobel (1946). 

x 1927: Stensio, E.A. Estudio del pez 
fosil Cephalaspida ( Ostracodermo). 

La sustitucion del anfioxo como pro- 
totipo de ancestro de los vertebrados por 
la larva ammocete de la lamprea, de gran 
interes, se ha debido en gran parte a la 
cuidadosa reconstruction de este fosil. 
Hoy se acepia generalmente que los 
agnatos actuates (lampreas y mixines) 
descienden de estas formas ancestrales. 

x 1928: Gars tang, Walter. Hipotesis 
de las ascidias como antecesores de los 
cordados. 

Segun esta hipotesis, los primitives 
cordados eran organ ismos marinos se si¬ 
tes, que filtraban el alimento, muy seme- 
jantes a las ascidias actuales. Hi preverte- 
braclo nadador, de vida libre, era 
considerado un estado posterior en la 
evolucibn de los cordados. La larva de 
las ascidias, semejante a un renacuajo y 
con la organization basica propia de un 
vertebrado, evoluciono progresivamente 
dentro del grupo y, por neotenia, se hizo 
sexualmente matlura, sin llegar a trans- 
forma rse en ascidia sesil, y se convirtio 
en un vertlatlero vertebrado. 

tA 1928: Griffith , F. Desubrimien- 
to delprincipio transformador (DNA) en 
las bacterias (transduction genica). 

Inyectando a ratones bacterias vivas 
no encapsuladas y bacterias encapsuladas 
muertas de una cepa de Pneumococcus , 
se encontro que las primeras adquirian la 
capacidad de desarrollar una capsula, y 
que esta capacidad se transmiffa a las 
sucesivas generaciones. Posteriormente, 
en el tipo encapsulado, otros investiga- 
dores aislaron este agente activo o prin¬ 
ciple) transformador y resultb ser DNA. 

De hecho, F. Sanfelice (1893) habia 
observado el mismo fenbmeno cuando 
descubrib que bacilos no patogenos cul- 
tivatlos en un medio que contenia los 
productos metabblicos de los verdaderos 
bacilos del tetanos, producian toxinas y 
lo hacian durante muchas generaciones. 


AO 1928: Weiland\ H.y A. Win- 
da us. list rue turn de la molecula de coles- 
teroL 

La quimica de los este roles ha cons¬ 
titute uno de los principales temas en 
la investigation de los productos biolcV 
gicos, como las vitaminas, las hormonas 
sexuales, la cortisona, etc. El colesterol 
es el precursor de los acidos biliares y de 
las hormonas esteroideas en los anima- 
les. 

O 1929: Berger, Hans. Descubri - 
mien to de las on das cerebrales. 

La ciencia de la electroencefalografia, 
o registro electrico de la actividad cere¬ 
bral, ha aportaclo mucha information 
tanto del cerebro sano como del enfer- 
mo. 

O 1929: Butenandt , A. y E.A. Daisy. 
A islam iento de estrona. 

Este descubrimiento constituyb el pri¬ 
mer aislamiento de una hormona sexual, 
al que ambos investigadores llegaron 
independientemente, La estrona resulto 
ser el producto urinario originado por la 
transformation del estradiol, la verclacle- 
ra hormona. En 1931, Butenandt y L. 
Kuzicka sintetizaron la hormona mascu- 
lina, la testosterona. La segunda hormo¬ 
na femenina, la progesterona, se aislo de 
los cuerpos IGteos de cerda en 1934. 

Doisy, Premio Nobel (1943). 

f 1929: Fleming , Alexander. Des¬ 
cubrimiento de la penicilina. 

El descubrimiento fortuito de este far- 
maco, procedente de mohos, y su desa¬ 
rrollo por H. Florey, pocos anos despues, 
nos proporciono el primero de una linea 
de antibioticos que ha revolucionado la 
Medicina. 

Premio Nobel (1945). 

O 1929: Hey mans, Corneille. Papel 
de los cuerpos y senos carotideas en la 
regulation del centro respiratorio y de la 
presion sanguinea arterial. 

Heymans descubrio que el seno caro- 
tideo contiene receptores sensibles a la 
presion (barorreceptores), que, actuan- 
do a traves de un reflejo nervioso hacia 
la medula, contribuyen a estabilizar la 
presibn sanguinea. Tambien descubrio 
quimiorreceptores sensibles al oxigeno 
en los cuerpos carotideos y aorticos. Estos 
son el origen de un reflejo que respon- 
de a una caida en la tension de oxigeno 
en la sangre incrementando la tasa res- 
piratoria y la presibn sanguinea. 

Premio Nobel (1938) 


A 1929: Lohmann , K.C. Fiske e Y 
Siibbarow. Descubrimiento del ATP. 

El descubrimiento del ATP (adenosin 
trifosfato) fue la culmination de una larga 
investigation sobre las fuentes de ener- 
gia directa en reacciones bioquimicas 
muy diversas, tales como la contraction 
muscular, la action de las vitaminas y 
muchos sistemas enzimaticos. 

x 1930: Fisher ; R.A. Andlisis estci- 
dfstico de las variaciones evolutivas. 

Con Sewall Wright yJ.B.S. Haldane. 
Fisher analizo matematicamente las inte- 
racciones de los factores de las tasas de 
mutacion, tie los tamanos de poblacion, 
de los va lores de la selection y otras 
variables del proceso evolutivo. Aunque 
muchas de sus teorias estan aun en una 
fase empirica, los evolutionistas, en gene¬ 
ral, coinciden en suponerles gran impor- 
tancia en la interpretation evoluliva. 

4 1931: Stern , C/7. Creighton y B. 

McClintock. Demostracion citologica del 
sobrecruzam iento en los genes. 

Stern en Drosophila y Creighton y 
McClintock en el maiz demostraron que 
el sobrecruzamiento en los genes esta 
relacionado con intercambios de mate¬ 
rial entre cromosomas homologos. Cru- 
zando estirpes cuyos cromosomas 
homologos se distinguian individual- 
mente, demostraron citologica mente que 
el sobrecruzamiento genetico estaba 
acompahado por intercambio cromoso- 
mico. 

on 1932: Bethe, A. Concepto de 
ectohorm ona (feromo na). 

Un organismo secreta estas sustancias 
al exterior, donde actuan sobre la fisio- 
logia o el comportamiento de otro indi- 
viduo de la misma especie. Se ha descri- 
to en insectos donde funciona dejando 
rastros, en la atraccion sexual, control del 
desarrollo, etc. 

x 1932: Exfedition cientifica dane- 
sa. Descubrimiento de anfibios fosiles 
(ictiostegidos). 

Estos fosiles se encontraron en los 
sedimentos devonicos en el este de 
Groenlanclia y parecen intermetlios entre 
los crosopterigios (Osteolepis) y los anfi¬ 
bios primitivos. Se trata de las formas mas 
antiguas ciue pueden ser consideradas 
como anfibios. Muchos de sus caracteres 
manifiestan rasgos correspondientes a 
anfibios primitivos. 

x 1932: Lewis, G. Edward. Descu- 
bnmiento del fosil Ramapithecus. 
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Ra map it bee ns brevirostris fue un 
pequeno primate humanoide del Mioce- 
no y el hominido mas antiguo que se 
conoce. Desde el halla/go de Lewis en 
la India se han descubierto otros frag¬ 
ment os fosiles de este genero en Africa, 
Grecia, Turquia y Ilungria. 

x t 1932: Wright, Sewafl. La derive* 
genet icct coma factor evolutive). 

En poblaciones pequenas no se 
puede aplicar la ley de I lardy-Weinberg 
de la frecuencia genica, debido al «error 
de muestreo». Hi azar puede provocar la 
presencia o ausencia de ciertos genoti- 
pos, lo cual determina que se alteren las 
frecuencias genicas de la poblacion, 

O 1933: Goldblait . M. y U.S. von 
Ruler. Descnbrimiento de las prostctglcm- 
dinas. 

Estos compuestos derivados de aci- 
dos grasos se han aislado a parlir de 
muchos tejidos de mamiferos (plasma 
seminal, pancreas, vesicula seminal, cere- 
bro y rinon). Hoseen una gran variedad 
de acciones farmacologicas o semejantes 
a las de las hormonas, como es la esti- 
mulacion de la contraction del musculo 
liso, el descenso de la presion sanguinea 
y la inhibition de hormonas y enzimas. 

x 1933, 1938: Haldane, John IIS. 
y AOparin. I/ipotesis beterotrpfica de! 
origen de la vida. 

Esta hipotesis se basa en la idea de 
que la vida se genero a pa nil* de la mate¬ 
ria inerte bajo condiciones existenies 
antes de la a pari cion de la vida. v que no 
se han vuelto a producir desde entonces. 
La hipotesis destaca la idea de que los 
sistemas vivientes actuales impiden que 
una forma de vida incipience se puecla 
desarrollar y evolutional*, como lo hizo 
en un principio la vida primitiva. 

* 1933: Painter, T.S., li. HeitzyH. 

Bauer. Red esc ubrimiei Uo de los cromo- 
somas salivales giga rites. 

En 1881, Balbiani descubrio estos inte- 
resantes cromosomas pero su verdadera 
importancia no se comprobo hasta que 
estos investigadores los redescubrieron, 
En gran parte, ha sido posible establecer 
la teona cromosomica de la herencia 
comparando los mapas cromosomicos 
citologicos, reales, de los cromosomas 
salivales con los mapas del ligamiento, 
obtenidos mediante experimentation 
genet ica. 

O 1933: Wald, George. Descubri- 
miento de la vitamina A en (a retina. 


El descnbrimiento de que la vitamina 
A forma parte del pigmento visual de los 
bastones no solo contribuyo a compren- 
der mejor una vitamina import ante, si no 
que mostro tambien como se puede pro¬ 
ducir ceguera noclurna cuando existe 
care ncia de esta vitamina en la dicta. 

O 1934: Dam, Carl P.H.yF. A. Daisy, 
klentificacion de la vitamina K 

El aislamiento y la sintesis de esta vifa- 
mina tiene importancia no solo por su 
valor prdciico en ciertos tipos de hemo- 
rragia, si no por la luz que arrojan sobre 
el mecanismo fisiologico de la coagula- 
cion de la sangre. 

Premios Nobel (1943). 

A 1934-35: Danielli, J.F. y H, Dav- 
son. Concepto de n i em hi ana cell i la r. 

Danielli propuso su hipotesis de que 
la mem bran a celular consistia en dos 
capas de moleculas de lipidos rodeaclas 
interna y externamente por una capa de 
moleculas de proteina. El microscopio 
electronic^ pone de manifiesto que la 
mem bra na plasmatica posee un grosor 
de 7.5 a 10 nm, y que consta de dos 
membranas oscuras (proteinas, 2,5 a 
3 nm de grosor). Esludios recientes con- 
firman el modelo de Danielli y Davson, 
aunejue concediendo un pa pel mas dina- 
mico a las proteinas perifericas. 

O 1934: Wigglesirortb, V.B Pajxd de 
los coipora a Hat a en la metamorfosis de 
los inseefos. 

Esta pequeha glandula se encuentra 
junto al cerebro de los insectos y se ha 
demostrado que. durante la fuse larvaria, 
segrega una hormona juvenil que puede 
hacer que se mantengan los caracteres 
larvarios. La metamorfosis y la madura- 
cion se producen cuando la glandula va 
dejando de segregar la hormona. La extir¬ 
pation de la glandula produce una meia- 
morfosis precoz en la larva; el injerto de 
la glandula en una larva madura hate que 
siga creciendo, produciendo una forma 
larvaria gigante. Nabert describio la glan¬ 
dula por primera vez en 1913- 

O 1935: Ha ns t ro m , 13. Descubri- 
miento del drgano X en los crustaceos. 

Este organo junto con la glandula del 
seno relacionada con #1, const it u ye un 
complejo anatomico que ha resultado de 
gran interes para entender la endocrino- 
logia de los crust aceos. Las celulas neu- 
rosecretoras del organo-X (paite del cere¬ 
bro) producen una hormona inhibidora 
de la muda que se almacena en la glan¬ 


dula del seno del pedunculo ocular, 
mientras que la hormona de la muda se 
produce en el 6rgano-Y. Las interrela- 
ciones de estas dos hormonas son res- 
ponsables del proceso de la muda. 

O 1935-1936: Kendall Edward C 
y PS. Iiench. Descnbrimiento de la coili- 
sona 

Kendall aislo por primera vez esta sus- 
tancia, a parlir de las capsulas adrenales. 
y la clenomino compuesto K La purifica¬ 
tion del producto la llevo a cabo Hench 
posteriormente, mediante un largo y 
tedioso proceso quimico. En 1943 se aislo 
una hormona que controla la sintesis y 
liberation de la cortisona y esteroides 
similares a partir de la hipofisis, y se la 
llamo adrenocorticotropica (ACTH). 

Premios Nobel (1950). 

A 1935: Stanley Wendell M. Aisla¬ 
miento de un virus en forma aistalina. 

El aislamiento de un virus (virus del 
mosaico del tabaco) es notable no solo 
porque facilita dates sobre estos diniinu- 
tos agentes, responsables de muchas 
enfermedades, sino porque proporciona 
una base especulativa sobre las diferen- 
das entre la materia viva y la inerte. 

Premio Nobel (1946). 

O 1936: Young, J.Z. Descubfimieru 
to de las fibras gigarites en la sepia. 

Estas fibras gigantes se forman por 
la fusion de varias neuronas cuyos cuer- 
pos celularcs se encuentran en un gan- 
glio cerca de la cabeza. Cada Libra es 
realmente un tubo de mas de un mill- 
met ro de diametro, compuesto por una 
vaina externa llena cle axoplasma liqui- 
do. Debido a su tamano, han sidoobje- 
to de numerosos estudios en Neurofi- 
siologia. 

A 1937: Findley C. WM y F.O. Mac - 
CitHum . Descitbrimiento de! interferon. 

Estas sustancias proteicas, producidas 
por las celulas en respuesta a la presen¬ 
cia de virus y otras sustancias exrranas. 
inhiben selectivamenle la replication viri- 
ca y constituyen una de las defensas cor- 
porales mas impoitantes frente a la action 
virica. Tambien juegan cierto papel en la 
regulaci6n de la respuesta inmunitaria. 

AO 1937: Konig, P.yA. 7 iselius 
Desarrollo de Ia elect reforests. 

La electioforesis es un metodo muy 
util para separar proteinas cle una diso- 
lucion que, tras numerosos refinamien- 
tos, se usa pi'ofusamente en la actualidad. 
Se basa en la migration diferencial de las 
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protelnas sobre un soporte inerte al apli- 
car un campo electrico. 

A 1937: Krebs. Hems A. Cicfo cle 
Krebs . clef dciclo citrico (cle los etc id os tri- 
carbo.xf/icos). 

En un brillante ejemplo cle razona- 
miento y deduce ion, Krebs mostr6 la 
existencia de un ciclo central cle reaceio- 
nes en la production aerobica de ener- 
gia. En el ciclo, dos fragmentos carbona¬ 
dos de un carbohidralo, acid os grasos o 
aminoacidos son oxidaclos a dioxido de 
carbono. Los electrones derivados cle las 
reacciones de oxidat ion en el ciclo, pasan 
a traves de otra serie de reacciones (sis- 
tema transportaclor de electrones), en la 
cual la energia se almacenan en forma de 
ATP. funcionando el oxigeno como acep- 
tor final de electrones para producir agua. 

Premio Nobel (1953). 

x 1937: Sonneborn, I'M. Descrip¬ 
tion de los tipos de confugacion en los 
paramecios. 

Sonneborn dcscubrio que solo indi- 
vicluos de clases lisiologicas complc- 
mentarias (tipos cle conjugation) se pue- 
den conjugar, lo que ha abierio una 
nueva era en el estudio cle los prorozoos 
que promote arrojar una nueva luz sobre 
los problemas del concepto de especie y 
cle evolution. 

□ 1938: Remane . A. Descubnm lento 
del nuero/ilo CnatostomuUdos. 

Este Ulo cle animales marinos fue des- 
crito por primera vez por P. Ax en 1956. 
Los miembros del filo son animales 
pequenos, vermiformes (cle aproxima- 
damente 0,5 mm cle longitucl) y muestran 
gran cliversidad entre las diferentes espe- 
cies. Una cle sus principafcs caracteris- 
ticas son sus complicates mandibulas 
dentadas. Viven en sustratos arenosos, 
con una distribution muv amplia. 

O 1938: Scboeiibeimer ; R. / so de los 
iso(of)os rad iac tiros j)ctra i nicest igar la sui¬ 
tes is de las sustancias componentes del 
atetpo. 

Marcanclo aminoacidos. grasas, hidra- 
tos de carbono. etc., con isotopos radiac- 
tivos, ha sido posible com probar como 
se incorporate estos en los cliversos cons- 
tituyentes corporales. Tales experimen- 
tos demuestran c[iie panes cle la celula se 
sinletizan y se desintegran constanre- 
mente, y que el organ ismo se cle be con- 
siderar como un eejuilibrio dinamico. 

□ 1938: Skinner B.F. Medida de la 
moiivacion en la conducta animal. 


Skinner ideo una lecnica para medir 
el efecto cle respuesta a un estiniulo o los 
efectos del aprenclizaje sobre la conduc¬ 
ta voluntaria. Sus animales exjxaimenta¬ 
les (ratas) se colocaron en una caja espe¬ 
cial (caja de Skinner), que eontenfa una 
palanca que el animal podia manipular. 
Cuando la rata hate presion sobre la 
palanca, puede o no liberal' pequerias 
cantidacles cle alimento, segun las concii- 
ciones experimentales. 

OA 1938: Sued he rg, Iheodor. Desa- 
rrollo de la ultracentrifuga. 

Este instrumento se ha usado mucho 
en la investigation biologica y medica 
para la purification de sustancias, la 
determination cle los tamanos cle las par- 
tfculas en los sistemas coloidales, las den- 
si dades relativas cle los materiales de las 
c6lulas vivas, la production de desarro- 
llos anormales v el estudio de muchos 
problemas aeerca cle los electrolitos. 

Premio Nobel (1926). 

O 1939: Drown. Drank A. Jr. y (). 
Cunningham. Descubrimiento de ia hor- 
mona inbibidora de la mu da en el pedun- 
cuio ocular de los crustdceos. 

Aunque C. Zelenv (1905) y otros ha- 
bian comprobaclo que la extirpation del 
pedunculo ocular a tort aba el period o 
entre dos muclas en los crustaceos, 
Brown y Cunningham fueron los prime- 
ros en clemostrar que el efecto se debe a 
una hormona inhibidora de la muda, 
existente en la glandula del seno. 

x 1939: Descubrimiento del cela- 
canto. 

La captura de un ejemplar vivo cle 
este pez primitive ( Latimeria) seguida 
mas tarde por la de otros. ha permiticlo 
una revision complela de este «fosil 
viviente» con respecto a su ascendencia 
sobre los anfibios y otras formas terres- 
tres. 

% 1939: Hbrstadius, S. A naiisis de! 
esejuema basico de la segmentation regu¬ 
lar y en mosaico. 

El trabajo magistral de este investiga- 
dor ha ayudado mucho a resolver las dife- 
rencias entre los huevos con segmenta¬ 
tion regular (en los que cada uno de los 
primeros blastAmeros puede dar lugar a 
un embrion complete)) y los huevos con 
segmentation en mosaico (en los que los 
blastomeros aislados solo producen frag¬ 
mentos cle embrion; tambien se clenomi- 
na desarrollo determinaclo). Se ha obser- 
vado que los huevos con segmentation 


regular poseen dos tipos de sustancias 
que deben estar en las proporciones con- 
venienles para producir embriones nor- 
males. Cada blaslomero primario posee 
esta proporci6n adecuada. por lo que 
puede clesarrollar un embrion complete). 
En los huevos con segmentation en 
mosaico. la capacidad reguladora esta res- 
tringicla a estaclos muv tempranos del 
desarrollo (anteriores a la segmentation), 
por lo que cada blastomero aislado solo 
da lugar a un fragmenlo. 

xD 1939: Huxley, Julian. Concepto 
de clina en la variacion evohniva. 

Este concepto se reficre a variaciones 
graduates v continuas de los caracteres 
en un area extensa debido a adaptacio- 
nes a condiciones variables. I.a idea cle 
los caracteres en gradiente ha resuhado 
muv util en el analisis de los mecanismos 
del protest) evolutivo, ya ciue tal varia- 
biliclacl ayuda a explicar las fases inicia- 
les en la transformation de una especie. 

+t 1940: Landsteiner. Karl, y A.S. 
Wiener Descubrimiento de!factor Rh de 
ia sang re. 

El conocimiento del factor Rh no solo 
tiene importancia a I resolver una enfer- 
medacl infantil antes mortal, sino que 
tambien ha lacilitado muchos datos 
sobre las relaciones entre las razas 
humanas. 

Landsteiner, Premio Nobel (1930). 

A+ 1941: Beadle, George W. y ILL 
Tatum. Mutacion hiocjuimica. 

Somctiendo el moho rojo del pan 
A 'eurospora a los rayos X se observo que 
los genes responsables de la sintesis cle 
deltas vitaminas y aminoacidos se inac- 
tivaban (mulaban), cle modo que una 
estirpe cle este moho que lleve genes 
mutantes ya no puede crecer si no se 
afiaden las vitaminas y aminoacidos con- 
cretos al medio de crecimiento. Este des¬ 
cubnmiento -que las alleraciones de 
ciertos genes producen la falta de la co- 
rrespondiente enzima biosintetica- reve- 
16 por primera vez de forma precisa la 
relation entre los genes v las enzimas. 

Premios Nobel (1958). 

O 1941: Con, Cad F. y Gariy T. Cod. 
Ciclo metabolico del dciclo lactico. 

La regeneration cle las reservas mus- 
culares cle glucogeno en los mamiferos. 
supone el paso cle acido lactico desde los 
musculos al higado a traves cle la sangre. 
su conversion en glucogeno. la produc¬ 
tion cle glucosa sanguinea a parlir del 
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gluc6geno hepatico y la sfntesis de glu- 
cogeno muscular a parcir cle la glucosa 
sanguinea. 

Premios Nobel (1947). 

AO 1941: Martin, A.J.P .; y R.L.M . 
Synge. Desarrollo de la cromatografia. 

Valioso metodo para scparar sustancias 
quunicamente similares que se encucntran 
mezcladas. Se basa en la solubilidad dife- 
rente de un compuesto en las lases estd- 
tica y movil de un solvente. Las variances 
del metodo incluyen la cromatografla de 
columna, en papel y en capa fina. 

O 1941: Szent-GyorgyL Albert. Papel 
del AIT en la contraction muscular. 

La demostracion de que los musculos 
consiguen la energia necesaria para la 
contraction del ATP (adenosin trifosfato) 
ha contribuido a explicar muchos aspec- 
tos de la fisiologia del musculo. 

Premio Nobel (1937). 

¥ 1942: McClean. D. e /. M. Row¬ 
lands. Descubrintlento de la enzima bla¬ 
in ronidasa en los espermatozoides de 
mam (few. 

Esta enzima disuelve la sustancia 
cementante de las celulas foliculares que 
rodean al ovulo de los mamiferos y faci- 
lita la penetracion del espermatozoide. 
Este descubrimiento no solo ayuda a 
resolver algunos problemas del proceso 
de la fecundation, sino que tambien ofie- 
ce una explication logica en casos de 
esterilidad en los c|ue una cantidad dema- 
siado pequena de espermatozoides 
puede no llevar la cantidad de enzima 
necesaria para abrir el paso a traves de 
las celulas foliculares. 

A 1943: Claude . A. Aislamiento de 
los const itu yen tes celulares . 

Por centrifugation cliferencial, Clau¬ 
de consiguio scparar deter mi nados com- 
ponentes en forma relalivamente pura, 
tales como mitocondrias, microsomas y 
nucleus. Estas investigaciones facilitaron 
in media tame me un conocimiento mas 
preciso de la naiuraleza quimica de estos 
constituyentes celulares y contribuycron 
a aclarar la esrructura y fisiologia de las 
mitocondrias. uno de los mayores triun- 
fos de la Bioquimica celular. 

Premio Nobel (1974). 

* 1943: Hoftfreter, J. Sfntesis de teji- 

dos a partir cle celulas aisladas. 

Disociando celulas de tejidos embrio- 
narios de anfibios (disolviendo enzima- 
ticamente o mediante otros agentes el 
cemento intercelular que mantiene uni- 


das a las celulas) v formando con el las 
una masa, se observo que, con el tiem- 
po, las celulas se reunen y forman el tipo 
de tejiclo del que procedian. Es una apli- 
cacion de los vertebrados del descubri¬ 
miento de Wilson con celulas de espon- 
jas. Elio demuestra que, mediante algun 
mecanismo, las celulas son capaces de 
reconocer a otras celulas del mismo tipo. 

t 1943: Sonneborn; T.M. Herencia 
extracelular. 

La opinion de que en el citoplasma 
del paramecio hay determinantes (plas- 
magenes) que son autorreproducibles y 
capaces de mutacion que produzca varia- 
bilidad genetica ha arrojado nueva luz 
sobre el papel del citoplasma en las pau- 
tas hereditarias. 

A* 1944: Avery. 0.7X., CM. Mac 
Leod y M. McCarty. HaUazgo del agente 
respomable de la transformation bacte- 
riana. 

Estos investigadores fueron capaces 
de demostrar que la transformation de 
bacterias no encapsuladas en bacterias 
con capsula, era debida a fracciones de 
DNA procedentes de los desechos de 
bacterias encapsuladas destruidas, a las 
que se expusieron bacterias sin capsula. 
Este descubrimiento clave probo, por pri¬ 
me ra vez, que el material basico de la 
herencia eran los acid os nucleicos y no 
las proteinas v dio comienzo al estudio 
de la Genetica molecular. Sin embargo, 
el profundo significado de las conclusio- 
nes de Avery solo se reconocio de mane- 
ra gradual. 

A 1945: Cori, Carl F Injluencia de 
las bormonas sobre la actividad enzi¬ 
ma tica. 

El delicado equilibrio que la insulina 
y la hormona diabetogena de la hip6fisis 
ejercen sobre la actividad de la enzima 
hexoquinasa en el metabolismo de los 
hidratos de carbono ha abierto un nuevo 
campo sobre la accion reguladora de las 
hormonas sobre las enzimas. 

Premio Nobel (1947). 

□ 1945: Griffin, D. y R. Galambos. 
Desarrollo del concepto de ecolocacion. 

La ecolocacion es un tipo de percep¬ 
tion de objetos a distancia, en la que el 
eco de los sonidos es devuelto por los 
obstaculos y se percibe acusticamente. 
Estos investigadores observaron que los 
murcielagos generan sus propios ultra- 
sonidos cjue se reHejan hacia sus propios 
oidos, de modo que son capaces cle evi- 


tar obstaculos en vuelo sin ayuda de la 
vision. Este trabajo constituye la culmi- 
nacion de una interesante serie de expe- 
rimentos iniciada en 1793 por Spallanza¬ 
ni, quien penso que los murcielagos 
evitaban los obstaculos en la oscuridad 
por reflexion de las onclas sonoras hacia 
sus oidos. Otros precursores del nuevo 
concepto fueron: C. Jurine (1794). quien 
probo que los oidos eran los principalcs 
organos en la percepcion; H.S. Maxin 
(1912), quien adelanto la idea de que los 
murcielagos utilizan sonidos de baja fre- 
cuencia, inaudibles para el oido huma- 
no; y II. Hartridge (1920). quien formu- 
16 la hipotesis de que los murcielagos 
emiten sonidos de alta frecuencia y de 
corta longitud de onda (ultrasonidos). 

A 1945: Llpmann . Fritz A. Descu¬ 
brimiento de la coenzima A. 

El descubrimiento de esta importan- 
te coenzima hizo posible una mejorcom- 
prension de la ruptura de las cadenas de 
acidos grasos y posteriores conocimien- 
tos de las reacciones del ciclo de los aci¬ 
dos tricarboxilicos. 

A 1945: Porter Keith R. Description 
del ret tenlo encloplasm ico. 

El reticulo encloplasmico es una 
estructura citoplasmica muy compleja. 
que consiste en una red de tubulos y 
expansiones vesiculares anastomosados 
en el interior de la matriz citoplasmica. 
Asociado con el reticulo existe un con- 
junto de granulos tlensos de [ibonucleo- 
proteina v otros granulos peciuenos cono- 
cidos como microsomas, que son 
fragmentos del propio reticulo. Este com- 
plejo reticulo tiene una funcion impor- 
tante en la sintesis de proteinas. 

£ 1946: Lederberg, J. y F.L. Tatum 

Recombination sexual en fas bacterias. 

Estos investigadores enconlraron que 
dos cepas diferentes de la bacteria Esche¬ 
richia coli se podtan conjugar e inter- 
cambiar material genetico, procluciendo 
una eepa que heredaba caracteristicas de 
las dos cepas parentales. W. Hayes (1952) 
encontro c[ue la recombinacion se pro- 
clucia incluso despues de ([lie una de las 
cepas parentales hubiese muerto. 

Premios Nobel (1938). 

x 1946: Libby , Willard F. Datacion 
de los Jostles por radiocarbono. 

La determinacion de la edad por car¬ 
bono radiactivo se basa en el hecho de 
que el carbono 14 en el organismo muer¬ 
to se desintegra a la velocidad de 5560 
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anos la primera mitad de los atomos; la 
mitad restante lo hace en los proximos 
5560 anos y asf sucesivamente. Se da por 
supuesto que el isotopo esta mezclado 
uniformemente en todas las celulas vivas 
y que los ravos cosmicos (que forman los 
isotopos) no han variado apreciablemente 
en penodos de rnuchos miles de anos. El 
metodo posee una limitation de alrede- 
dor de 40 000 anos. 

Premio Nobel (I960). 

x 1946: White, E. I. Descubrimien- 
to del primitive cordado fosil Javmoytius. 

El descubrimiento de este fosil en los 
depositos de las rocas del Siliirico en 
Escocia, arroja alguna luz sobre los pri- 
meros antepasados de los vertebrados, 
especialmente del origen de los agna- 
tos actuales (mixines v lampreas). 
Hallazgos mas recientes de otros fosiles 
de anapsidos, como Mayomizon, resul¬ 
tan ser muy similares a las actuales lam- 
preas. 

O 1947: Holtz , P. Descu brimiento de 
la norepinefrina (noradrenalina). 

Esta hormona (de efecios vasocons¬ 
trictors) se ha encontrado en la mavo- 
ria de los vertebrados y comparte con la 
epinefrina (de efectos metabolicos) las 
funciones de la parte eromafin de la glan- 
dula adrenal. 

t 1947: McClintock , Barbara. Con- 
cepto de elementos geneticos moviles. 

Al estudiar el patron de deltas muta- 
ciones en el maiz, McClintock dedujo 
que debian estar producidos por el movi- 
miento de elementos geneticos («genes 
saltadores») en el genoma. Sus observa- 
ciones se ignoraron o se discutieron 
durante anos, hasta que se descu brie ron 
elementos geneticos moviles en bacte- 
rias en la decada de los sesenta y en 
muchas clases de eucariontes en los 
setenla. Hoy sabemos que los genes 
transponibles contribuyen a explicar la 
enorme diversidad de anticuerpos en los 
vertebrados. 

Premio Nobel (1983). 

x 1947: Sprigg, R.C. Descu brimien¬ 
to de itn yacimiento fosil del Precambri- 
co. 

En las colinas de Ediacara, en el sur 
de Australia, se descubrio un deposito 
rico en fosiles del Precambrico, que ha 
sido de particular in teres debido a que 
la escasez de estos fosiles habia produ- 
cido interpretaciones vagas y dudosas 
acerca de la vida en el Precambrico. Lo 


mas importante fue que los fosiles des- 
cubiertos correspondfan a formas de 
euerpos blandos, como medusas, cora¬ 
les blandos y gusanos segmentados, 
incluido el sorprendente Spriggina. que 
presenta relaciones con los trilobites. Los 
fosiles son preartropodos, pero no pre- 
anfilidos. 

A 1947: Szent-Gyorgyi, Albert. Con - 
cepto de la sustancia contrdctil actino- 
miosina. 

Este complejo proteico esta const it ui- 
do por dos componentes, actina y mio- 
sina, y se considera la fuente de la con¬ 
traction muscular cuando se activa por 
el ATP. Ni la actina ni la miosina pueden 
contraerse aisladamente. 

Premio Nobel (1937). 

□ 1948: von Frisch . Karl . Mecanis- 
mos de cornunicacion en las ahejas. 

Despu6s de rnuchos art os de pacien- 
te trabajo, von Frisch descifro el signifi- 
cado de las «danzas» de las abejas, que 
son patrones de conducta de los inclivi- 
diKXS que regresan a la colmena. Las dan- 
zas proporcionan information a las otras 
abejas sobre la localization del alimento 
v el agua y de posibles lugares para una 
nueva colmena, entre otras cosas. 

Premio Nobel (1973). 

□ 1948: Hess, Walter R. Local iza- 
cioti de las pautas de impulse instintivo 
en el cerehro. 

Insertando electixxlos a traves del cra- 
neo, fijandolos en cieitos lugares y man- 
teniendolos despues de curada la heri- 
da, fue posible estudiar el cerebro de un 
animal en sus actividades ordinarias. 
Cuando una rata pudo auloestimularse 
automaticamente a voluntad, presionan- 
do una palanca, lo hizo con mucha fre- 
cuencia cuando el electrodo se situaba 
en la region hipotalamica del cerebro, lo 
que indicaba un centro cle placer. De 
este modo, situando electrodos en dife- 
rentes centros, las ratas pueden satisfa- 
cer impuIsos como la sed, el sexo y el 
hambre. 

Premio Nobel (1949). 

A 1948: Hogehoom, G.FI ., W.C. 
Schneider y G.R. Palade. Aislamiento de 
las mitocondrias a partir de la celula. 

Se trata de un descubrimiento impor¬ 
tante porque revelo la notable acfividad 
enzimatica de las mitocondrias en el ciclo 
de los acidos tricarboxilicos. El pa pel que 
desempenan las mitocondrias en la trans- 
ferencia de energia ha jusrfficado que se 


denomine a estos corpusculos de forma 
cilindrica «Ia dinamo» de la celula. 

Palade, Premio Xoiiel (1974). 

A 1949: deDuve. C Descubrimien¬ 
to de los lisosomas. 

Estas pequenas particulas se identifi- 
caron primero quunicamente y. mas tarde 
(1955) morfologicamente por medio del 
microscopic) electronico. Contienen las 
enzimas necesarias para la digestion de 
los materiales captaclos por pinocitosis v 
fagocitosis y para la autodigestion del 
citoplasma. Cuando la celula muere. tam- 
bien se liberan sus enzimas que la des- 
truyen Canto]isis). 

Premio Nobel (1974). 

t 1949: Endeis, J.F .. F.C. Robbinsy 
T.H. Weller. Cultivo celular de virus ani¬ 
mates. 

Estos investigadores descubrieron cjne 
el virus de la poliomielitis puede crecer 
en cultivos de tejidos no nerviosos en 
lugar de estar restringido a sistemas hos- 
pedadores de animates de laboratorio o 
huevos de gallina fecundados. 

Premios Nobel (1954). 

O 1949: von Euler, U.S. Papel de la 
norepinefri)la como neurotransmisor 

Von Euler aislo e identified la norepi¬ 
nefrina como neurotransmisor del siste- 
ma nervioso simpatico (1940). Mas tarde, 
aislo y caracterizo granulos de almace- 
namiento de norepinefrina en nervios y 
describio como estos granulos captaban, 
almacenaban v liberaban esta sustancia. 

Premio Nobel (1970). 

$ 1949: Pauling. Linus. Cot Urol 

genet ico de la estructura de las protein as. 

Pauling y su equipo demostraron la 
existencia de una vinculacion directa 
entre diferencias quimicas especificas en 
las moleculas proteicas y las alteraciones 
de los genotipos. IJsando liemoglobina 
de enfermos con anemia falciforme (pro- 
ducida j^or el estado liomozigotico de un 
gen anormal), Pauling consiguio com- 
probar, mediante la electroforesis, una 
marcada dilerencia en la conducta de esta 
liemoglobina en un campo el eel rico com- 
parada con la de un heterozigoto o una 
persona normal. 

Premio Nobel (1954). 

O 1949: Selye, Hans. Concepto del 
sin drome del estres. 

En 1937, Selye comenzo sus experi- 
mentos, que condujeron a lo que deno- 
mino «sindrome de adaptacion general”. 
Esto implica las reacciones en cadena cle 
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varias hormonas, talcs como la cortisona 
y la ACTH, al luchar contra las conclicio- 
ncs dc estres a las que se enfrenta cl 
organismo. Siemprc que el nivel cle estres 
sobrcpasc los limites dc cstas defensas 
corporalcs, sc puedcn producir series 
trastornos degenerativos. 

A 1950: Caspersson, T. yj. Brachet. 
Biosintesis de las proteinas. 

Las investigaciones para resolver el 
problema vital de la sintesis protcica a 
partir de aminoacidos libres se llevaron 
a cabo a partir dc los trabajos de Emil Fis¬ 
cher (1887) sobre la estructura dc las pro- 
tcinas. Muchos investigadores importantes 
conio Bcrgmann, Lipmann y Schoenhei- 
mer habian contribuido al conocimiento 
de la sintesis proteica, pero Caspersson 
y Brachet fueron los primeros en senalar 
cl relevantc pa pci del acido ribonncleico 
(RNA) en cl proceso. La mayoria de las 
investigaciones en esce campo han segni- 
do desde entonces esta linea. 

A 1950: Char gaff, Erwin . Composi¬ 
tion de bases del DNA. 

El deseubrimiento dc que la cantidad 
de puiinas en el DNA es igual a la de piri- 
midinas, que la cantidad de adenina es 
igual a la dc timina y que la cantidad de 
citosina es igual a la de guanina. allano 
cl cainino al modclo de Watson y Crick, 
[.as principales lunciones del DNA son la 
replication y ci almaccnamiento de la 
informacion genetica. 

□ 1950: Lorenz, Konrad. Desarro- 
llo de Ia Ftologki. 

Lorenz es considerado como el fun- 
da dor dc la Etologia, un enfoque biolo- 
gico para el analisis de la conducta 
medianle el uso de un metcxlo compara- 
tivo y dando importancia a los fact ores 
innatos en el clesarrollo del comporta- 
miento. Sus clasicos estudios sobre el 
ganso gris llamaron la atencion a la 
conumiclacl cientifica de habla inglesa en 
la clccada dc los cincucnla. aunejue cl tra- 
bajo habta comenzado en los a nos trein- 
ta. 

Premio Nobel (1973). 

□ 1950: eon Frisch. Karl. Descubri- 
m iento de la percept ion cle la luzpolari- 
zada par las abejas. 

Las abejas son capaces de detectar y 
clirigirse hacia la luz polarizada solar que 
llega a la Tierra por medio de celulas reti- 
nulares cspecializadas dc un area peque- 
na y espedfica de sus ojos compuestos. 
Posteriormente, se ha demostraclo que 


algunos crustaceos, moluscos cefalopo- 
dos y pcces teleosteos, asi como cl [ver¬ 
sos artropodos ter res ties, se pueclen 
orientar segun la luz polarizada. 

A Decada de los 50: Fischer, 
Edmondy Edwin Krebs. Elpa{>el de lafos- 
forilacion en la act i vac ion enzimatica. 

Fischer y Krebs demostraron que la 
glucogeno fosforilasa se activaba y clesac- 
tivaba con a I a nadir un grupo fosfato de 
forma reversible. Se sabe ahora cjue la 
fosforilacion controla la actividad de cicn- 
tos dc enzimas, regulando funciones tan 
diversas como las respucstas hormona¬ 
les, la contraccion muscular, la respues¬ 
ta inmunitaria y el crecimiento y la divi¬ 
sion celu la res. 

Prcmios Nobel (1988). 

t 1950-1970: Elion, Gertrude B.. y 
George H Hitcbings. Uso de los antime - 
tabolitos de purinet en qii im ioterapia. 

Algunos compuestos analogos a las 
purinas pueden actuar como antagonis¬ 
ms en el metabolismo del acido nuclcico 
hacicndo que se clividan rapidamente las 
celulas o los virus. Esto ha permilido lle- 
gar a tratamientos para la leucemia aguda, 
gota, infecciones por herpesvirus y la pre¬ 
vention del rechazo cn los trasplantes de 
organos. 

Prcmios Nobel (1988). 

* 1950-1970: Levi-Mon talc ini, Rita 

y Stanley Cohen. Deseubrimiento de los 
fact ores de crecimiento especificos de leji- 
dos. 

Levi-Montalcini y Cohen descubrieron 
y caracterizaron el factor de crecimiento 
nervioso y el epidermico, los cuales son 
necesarios para el crecimiento, desarro- 
llo y mantenimiento de las celulas ner- 
viosas y epidermicas. respcctivamentc. 
Desde entonces se han descubierto 
numerosos facto res de crecimiento que 
actuan sobre muchos tipos celu la res. 
Algunos oncogenes derivan de genes 
para factores de crecimiento o para 
receptores dc factor dc crecimiento. 

Premies Nobel (1986) 

% 1952: Briggs, Robert y Thomas J. 

King. De trios (radon de la posible exis¬ 
tent ia de genotipos nucleates diferent.es. 

La creencia de que todas las celulas 
de un organismo poseen la misma dota¬ 
tion genetica sc ha puesto cn duda como 
resultado del trabajo de estos investiga¬ 
dores, que transplanlaron nucleus de 
distintas edades y proceclencias de blas- 
tulas y gastrulas tern pranas a zigotos 


anucleados, donde observaron desarro- 
11 os variables y anormales. 

□ 1952: Kramer G. Orientation cle 
las aves segun los cambios de position clel 
Sol. 

Kramer probo que las aves (estorni- 
nos y palomas) pueden aprencler a 
encontrar su alimento de acuerdo con la 
position del Sol. Observe que la orien¬ 
tacion general de las aves se cl es plaza 
(cuantlo son expuestas a un sol artificial 
constant*;) a una velocidad que se puede 
predecir sobre la base de la correcceion 
que hacen las aves para la rotacion nor¬ 
mal de la Tierra. Las aves son capaces de 
orientarse en una direccion clefinidacon 
respecto al Sol cuando la luz de este les 
alcanza directamente o se refleja por 
espejos. Tambien son capaces de descu- 
brir alimento en todo momento del dia. 
lo que indica una capaciclacl de com- 
pensar el movimiento del Sol a traves del 
cielo. 

□ 1952: Pa lade, G. E. At id lis is de ia 
ultraestmclum de las mitocondrias. 

HI im porta nte pa pel de las mitocon¬ 
drias en los sistemas enzimaticos y en d 
metabolismo celular ha provocado 
muchas investigaciones sobre la esiruc- 
tura de estos organulos citoplasmaticos. 
Cada mitocondria posce dos membmnas: 
la exterior es lisa y la interior presenta 
pequenos pliegues o crestas que se hun- 
den hacia el interior dc una matriz homo- 
gen ea. Se han encontrado algunas modi- 
ficaciones de este modelo. 

Premio Nobel (1974). 

A 1952: Zander, A i.yj. 1.eelerberg. 
Deseubrimiento del print ipio de la trans¬ 
duce ion. 

La transduccion es la transferencia de 
DNA de una celula bacteriana a otra por 
medio de un fa go. Ocurre cuando un 
fago infective) es porlador de un peque- 
no fragmento dc DNA de su desintegra- 
clo hospedador y lo traspasa a un nuevo 
hospedador, donde formara parte cle la 
dotation genetica cle la nueva celula bac¬ 
teria na. 

Lcderberg. Premio Nobel (1958). 

^A 1953: Crick Francis H.C.. James 
D. Watson y Maurice ILF. Wilkins. Estmc- 
tura qinmica del DNA. 

Hasan dose en el conocimiento de la 
naturaleza quimica del DNA y en los estu- 
clios cle difraccion cle rayos X rcalizados 
por Wilkins, Watson y Crick fornuilaron 
la hipotesis de que el DNA esta consti- 
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tuido por dos cadenas enrolladas una 
sohre la otra en una estaictura helicoidal, 
con los pares de bases nitrogenadas uni- 
das entre si -adenina con timina y citosi- 
na con guanina-. Los genes se conside- 
ran como segmentos de estas moleculas, 
cuya secuencia de bases codifica los ami¬ 
noacidos de una proteina. Cacla una de 
estas cintas complementarias actua como 
molde para formar una nueva cinta antes 
de la division celular. La hipotesis ha sido 
ampliamente aceptada y hoy en dia esta 
plenamente confirmada. 

Premios Nobel (1962). 

A 1953: Palade\ G.D. Description 
de los ri bosom as citoplasmdticos. 

La descripcion de estos organulos 
ricos en acido ribonucleico (normalmen- 
te existences en el reticulo endopl&smi- 
co) representa uno de los descubrimien- 
tos clave en el desdframiento del proceso 
de la sintesis proteica. Los ribosomas (de 
aproximadamente 250 A de diametro), 
constituyen el lugar donde se produce la 
sintesis de proteinas. El numero de ribo¬ 
somas (polisomas) implicados en la sin¬ 
tesis de una proteina depende de la lon- 
gitud del RNA mensajero y de la proteina 
que se esta sintetizando. 

Premio Nobel (1974). 

Of 1953: Sperry, R.W. Independen¬ 
ceftmeional de los hemisferios cerebrates. 

Separando los dos hemisferios corti- 
cales mediante la seccion del haz de fibras 
nerviosas que los separa, Sperry desarro¬ 
llo la tecnica del «cerebro dividido». que 
utilize') para demostrar que las dos mita- 
des cerebrales controlan grupos de acti- 
vidades diferentes. Este investigador ade- 
mas aporto importanles contribuciones a 
la Neurobiologia del desarrollo. 

Premio Nobel (1981). 

x 1953: Urey, Harold y Sian ley 
Miller. De most ration de los posibles ele- 
men t os p ri mo rdia les de la vida . 

Exponiendo una mezcla de vapor de 
agua, amoniaco, metano e hidrogeno 
gaseoso a una descarga electrica (para 
simular la iluminacion) durante varios 
dias, estos investigadores observaron c|tie 
se obtenian varias sustancias organicas 
complejas, como los aminoacidos glicina 
y alanina. al condensarse el vapor de 
agua. Esta demostracibn ofrece una teo- 
ria muy plausible para exp Hear como las 
prime ras sustancias vita les surgieron a 
partir de la formacion de compuestos 
organicos a partir de otros inorganicos. 


* 1954: Dan,J.C. Reaction acroso- 

mica. 

En equinodermos, anelidos y molus- 
cos se ha observado que la region aero- 
somica de los espermatozoides forma un 
filaniento y libera en el momento de la 
fecundacion una sustancia desconocicla. 
Hay pruebas que parecen indicar que el 
filamento esta asociado a la formacion 
del cono de fecundacion. Otros investi- 
gadores han descrito filamentos similares 
antes de que Dan publicara sus detalla- 
das descripciones. El filamento (de 1 a 75 
pm de longilud) puede desempenar un 
papel importante en la penetracion del 
espermatozoide dentro del citoplasma 
ovular. 

A 1954: Del Castillo , J. y B. Katz. 
Transmision del imp also en la si naps is. 

Estos investigadores demostraron que 
una sustancia quimica neurotransmisora 
se libera por el terminal presinaptico en 
grupos multimoleculares discretos, o 
quantos, cada uno de los cuales contie- 
ne varios miles de moleculas. 

Katz, Premio Nobel (1970). 

O 1954: Du Vigneaud, V. Sintesis de 
las bormonas de fa bipofisis. 

Este investigador aisl6 las hormonas 
oxitocina y vasopresina del lolxilo pos¬ 
terior de la bipofisis. Ambas resultaron 
ser polipeptidos, y la oxitocina fue la pri- 
mera hormona sintetizada artificialmen- 
te. La oxitocina contrae el utero durante 
el parto y estimula la producion de leche 
materna, y la vasopresina eleva la pre- 
sion sanguinea y clisminuye la produc¬ 
tion de orina. 

O 1954: Huxley , HE f A.F. Huxleyy 
J. Hanson. Modelo de los filamentos des- 
lizarites de la contraction museular. 

Mediante el microscopic) electronico 
y la difraccion de rayos-X, estos investi¬ 
gadores mostraron que las proteinas acti- 
na y miosina se encuentran como fila¬ 
mentos aislados que aparentemenle 
producen la contraction por desliza- 
miento en presencia de AFP. El concep- 
to ha sido ampliamente aceptado. 

A.E. Huxley. Premio Nobel (1963). 

A 1954: Sanger Frederick. Estruc- 
tura de la molecula de insulin a. 

La insulina es una hormona impor¬ 
tante que se usa en el tratamiento de la 
diabetes. Fue la primera proteina de la 
que se conocio la secuencia com pi eta de 
aminoacidos. Se observe) que la molecu¬ 
la esta conslituida por 17 aminoacidos 


distintos en 51 unidadcs. Aunque es una 
de las proteinas mas pequenas, su for¬ 
mula contiene 777 atomos. 

Premio Nobel (1958). 

* 1955: Kettlewell, H.B.D. La selec¬ 

tion natural en action: melanismo indus¬ 
trial de las mariposas. 

Utilizando tecnicas de campo, Kettle- 
well fue capaz de demostrar una vencaja 
selectiva de los mutantes oscuros (mela- 
nicos) de una especie cnptica de mari- 
posa en areas industriales de Gran Bre- 
tana, donde los troncos de los arboles se 
habian ennegrecido por el hollin. Esta 
demostracion significo una explicacion 
evolutiva al aumento del melanismo en 
las polillas cripticas, que habia sido detec- 
tado en las regiones industrializadas de 
todo el munclo, y constituye un ejemplo 
clasico de una fuerte presion selectiva. 

A 1955-1957: Kornberg, Anbury S. 
Ochoa. Sintesis extracehtlar de acidos 
nucleicos (in vitro). 

Anadiendo la enzima polimerasa. 
extraicla de la bacteria Escherichia coli , a 
una mezcla de nucleotidos y a una 
pequena cantidad de DNA, Kornberg fue 
capaz de producir DNA sintetico. Ochoa 
sintetizo RNA de forma similar usando la 
enzima polinucleotido fosforilasa de la 
bacteria Azotobacter vinelandii. Ese sig¬ 
nificative trabajo proporciona un cono- 
cimiento mayor del mecanismo de dupli- 
cacion de los acidos nucleicos en el 
interior de la celula. 

J 5 re mi os Nobel 0959). 

O 1956: von Bekesy, Georg. Teona 
ondulatoria de la audition. 

Helmholtz (1868) habia propuesto la 
teorla de la resonaneia para audicion 
basandose en que cada fibra de la mem- 
brana basilar, que se ensancha desde la 
base cle la coclea al apice, resiiena en una 
frecuencia diferente. Von Bekesy demos- 
tro que en la membrana basilar se inicia 
una onda movil de vibracion y que alcan- 
za una vibracion maxima en la zona 
apropiada de la membrana para esa fre¬ 
cuencia. 

Premio Nobel (1961). 

A 1956: Borsook, IT. y P.C. Zamec- 
nik. localization de la sintesis de protei¬ 
nas. 

Al inyectar aminoacidos radiactivos 
en un animal encontraron cjue los ribo¬ 
somas del reticulo endoplasmico son el 
lugar donde se localiza la sintesis de pro- 
leinas. 


842 Apenclice A 


$ 1956: Ingram. V.M: Naturaleza 

de la mutacion. 

Rastreando el cambio en una unidad 
de aminoacido entre mas de trescientas 
unidades que constituyen la molecula de 
la hemoglobina, Ingram consigui6 preci- 
sar la diferencia entre la hemoglobina 
normal y la forma mutante que produce 
la anemia de los hematics falciformes (o 
siklemia). 

A 1956: Sutherland[ Earl W. y T. W. 
Rail. Descuhrimiento del AMP ciclico. 

Se trata de un agente mediador intra- 
celular (adenosin-3"5'-monofosfato dcli- 
co o AMP ciclico) presente en todos los 
tejidos animales. Los cambios en los nive- 
les de AMP ciclico (por efecto de las hor- 
monas) provocan diferentes efectos hor- 
monaies segun el tipo de celula en el que 
se encuentren. El AMP ciclico se origina 
en una reaction metabolica en la que la 
enzima adenilciclasa convierte ATP en 
AMP ciclico. 

Sutherland, Premio Nobel (1971). 

i 1956: Tijo.J.H.yA. Levan. Revi¬ 
sion del numero cromosomico hutnano. 

Mediante cuidadosas tecnicas citolo- 
gicas se descubrio que el numero diploi- 
de de cromosomas de la especie huma- 
na era 46, y no 48 como se habia creido 
durante mucho tiempo. 

A 1957: Calvin , Melvin. Rutas qui¬ 
nt leas de la fotosmtesis. 

Mediante la utilization de carbono 14 
radiactivo, Calvin y cols, fueron capaces 
de analizar paso a paso la incorporacion 
de dioxido de carbono y la identidad de 
cada producto interniedio implicado en 
la formation de carbohidratos v protet- 
nas por las plantas. 

Premio Nobel (1961). 

A 1957: Holley Robert W. Papel del 
RNA de transference en la sintesis de pro- 
temas. 

Los nucleotidos de los RNA de trans- 
ferencia difieren 11 no de otro s<Mo en sus 
bases. Holley ideo melodos que estable- 
cen con precision los RNA de transfe- 
rencia que iransportan determinaclos ami- 
noacidos al lugar de la sintesis proteica. 

Premio Nobel (1968). 

□ 1957: Ivanov , A . V. A ndlisis del fib 
Pogonoforos (gusanos barhudos). 

En 1900 se recogieron los primeros 
ejemplares de este filo, lino de los mas 
recientemente descubiertos y evaluados 
en el Reino Animal. Las capturas se lle- 
varon a cabo en aguas de Indonesia, mar 


de Okhotsk, mar de Bering y oceano 
Pacifico. Se encuentran principalmente 
en profundidades abisales. Inicialmente, 
se penso que pertenecian a los deule- 
rostomos, pero pruebas recientes indican 
que son protostomos. Hasta el momen- 
to, se han descrito 80 especies agrupadas 
en dos ordenes. 

A 1957: Perutz, Max F. yJ.C. Ken- 
drew. Estnictura de la hemoglobina. 

El analisis estmctural de una molecu¬ 
la proteica globular compleja de 600 ami- 
noacidos y 100 atomos dispuestexs en una 
estructura tridimensional representa uno 
de los niayores triunfos de la Bioquimi- 
ca. La mioglobina del musculo, que actua 
como almacen de oxigeno y que presenta 
un unico grupo liemo en vex de cuatro 
(hemoglobina), solo conliene 150 ami¬ 
no^ cidcxs. 

Premio Nobel (1962). 

□ 1957: Sauer, E. NavegaciCm celes¬ 
te de las aves. 

Sometiendo a las currucas del Viejo 
Mundo a diversos cielos nocturnos arti- 
ficiales, con distintas posiciones de estre- 
llas, Sauer fue capax de demostrar que 
las aves usan las estrellas para guiarse en 
sus migraciones. 

O 1958: Lerner f A.B. Descubrimien- 
to de la melatonina en la gldndula pineal. 

Lerner y su equipo descubrieron que 
la produccion de melatonina en la glSn- 
dula pineal aumenta en la oscuridad y 
disminuye con la luz. La actividad de esta 
hormona es importante en la regulacion 
de las funciones gonadales, influidas por 
el fotoperioclo. y su descubrimiento su po¬ 
ne un gran avance en la compression del 
funcionamiento de la glandula pineal. 

A 1958: Meselson, M. yF.W . Stahl. 
Confirmacion «in vivo» del mecanismo 
de duplication del DNA. 

En realidad fue una confirmacion del 
proceso autocopiativo del DNA de acuer- 
do con el esquema estructural de Watson 
y Crick. Estos investigadores descubrie¬ 
ron que transfiriendo bacterias tnarcadas 
con nitrogeno 15 pesado a un medio de 
cultivo con nitrogeno 14 ligero. las bac¬ 
terias resultantes poseian un DNA inter- 
medio entre el pesado y el ligero, como 
cabria esperar segun la hipotesis de Wat¬ 
son y Crick. 

O 1959: Burnet. F. Macfarlane. Ilipo- 
tesis inmunitaria de la selection clonal. 

Uno de los aspectos mas dificiles de 
resolver de la respuesta inmunitaria 


adquirida ha siclo como explicar geneti- 
cumente la capacidad de generar anti- 
cuerpos especificos contra la enorine 
variedad de antigenos poienciales. N.K. 
Jerne sugirio que la informacion necesa- 
ria para producir los anticuerpos estaba 
presente en el hospedador antes de la 
exposition de los antigenos. Burnet sugi- 
rio que poseemos una gran variedad de 
celulas productoras de anticuerpos, cada 
una de las cuales existe en numero tan 
reducido que sus productcxs no pueden 
ser detectados. Al quedar el organismo 
expuesto a una sustancia extrana (anti- 
geno), se selecciona el cion de celulas 
que puede fabricar anticuerpos especifi¬ 
cos, cion que se multiplica r^pidamente 
de manera que el anlicuerpo aumenta 
hasta niveles detectables. Un corolaiio a 
la teoria lo conslituye el hecho de que. 
si el organismo se encuentra en esiado 
embrionario o es joven, puede recono- 
cer Uxs antigenos como propios y el sis- 
tema inmunitario no responde. Esto fue 
confirmado por P. Medawar. 

Burnet y Medawar, Premios Nobel 
(I960); Jerne, Premio Nobel (1984). 

O 1959: Butenandt . A.F.J. Identify 
cacion quimica de unaferomona. 

Butenandt y su equipo analizaron qui- 
micamente la primena feromona. una sus¬ 
tancia de atracciftn sexual en la inaripo- 
sa de la seda (Bomhyx mod). 
Denominada bombykol, se trata de un 
alcohol doblemente insaturado con 16 
atomos de carbono. Desde entonces, se 
ha determinado la naturaleza quimica de 
numer<>sas feromonas. 

* 1959: Ford. C.E ., PA. JacobsyJ.H 

Tifo. Bases cromosdmicas de la determi¬ 
nation del sexo en el homhre. 

Al descubrir que cieixos delectus gene- 
ticos estaban asociados a una constitucion 
a norma l de los cromosomas somaticos, 
fue posible determinar que los genes mas- 
culinos de la especie humana estaban 
sit 11 ados en el cromosoma Y. Segun esto, 
una combination XXY (47 cromosomas 
en vez de 46) produce varones este riles 
(sindromc de Klinefelter) y una combina- 
cion XO (45 cromosomas) da lugar al sin- 
drome de Turner, de mujeres inmaduras. 

x 1959: Leakey. MaiyD. Descuhn- 
miento del honnnido fosil Australopithe¬ 
cus (Zinjanthropus) boisei: 

Este fosil es una forma robusta del 
genero Australopithecus , de cerebro 
pequeno y mandibulas grander, descu- 
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bierto por Dari (1925). Actualmente, su 
position es motive) de controversy: algu- 
nos lo consideran conic > una especie dis- 
tinta de A. q/'ricanns, mientras cjue otrexs 
opinan cjue A. afheanusy A. boisei son 
respectivamente las hembras v los 
machos de una especie polillpica. 

At Aftos cincuenta a la actuali- 
dad: Bennacerraf B., J. Pausset y G. 
Snell. Genetica y fnneion del camplejo de 
b is toco mpati b Hid ad principal (MC!l). 

Este complejo de genes codifica antl- 
genos de la superficie celular. Estos anti- 
genos tienen una importancia critica en 
diversas interacciones entre celulas, como 
el rechazo de organos uaasplantados y la 
canlidad de inmunorrespuesta. Ann quetla 
mucho trabajo por hacer antes de que 
podamos conocer completamente el 
papel del MCH en la inmunidad. 

Premios Nobel (1980). 

Premios Nobel (1986). 

O 1959-1960: Yalow, Rosalyn y S.A. 
Bem)n. Pesarrollo de los radioin mu no- 
ensayos. 

El desarrollo de esta lecnica hizo pexsi- 
ble por primera vez la medida directa de 
pequenas cantidades de hormona en una 
mezcla compleja de proteinas, como por 
ejemplo, un suero. Una hormona marca- 
da radiactivamente se mezcla con un anti- 
cuerpo espedfico para dicha hormona, 
junto con una muestra del problema. El 
compuesto marcado compite con el no 
marcado para formar el complejo antl- 
geno-anticuerpo, y la canlidad a medir se 
obtiene por com para cion con una curva 
estandarc! preparada a partir de cantida¬ 
des conocidas de hormona no marcada. 
La tecnica fue descrila originariamente 
para la insulina, pero se ha extendido 
rapidamente a otras hormonas, revolu- 
cionando la Endocrinologla. 

Yalow, Premie> Nobel (1977). 

A I960: Huru'Hz. J.. A. Stei>ens yS. 
Weiss. Sintesis enzimatica del RNA men - 
sajero. 

El conocimiento del codigo de DNA 
v su relacion con la sintesis de proteinas 
(ribosomas) fue posible cuando se des- 
ctibrio que una enzima, la RNA polime- 
rasa, era responsable de la sintesis de 
RNA a partir de un molde de DNA. 

A I960 1 Jacob. Frangois yJacques 
Monad. Hipotesis del ope ran. 

La hipotesis del operon es un mode- 
lo para la regulacion de la sintesis enzi¬ 
matica en los procariontes. El modelo 


propone que la sutileza de la regulacion 
supone un sistema inductor que perm ire 
a los genes esiruclurales sintetizar las 
enzimas necesarias y un sistema represor 
que interrumpa o impida la sintesis de 
enzimas no necesarias. 

Premios Nobel (1965). 

A I960: Sirell. M.yR.B. Woodward. 
Sintesis de la clorofila A. 

St re 11 y Woodward, con la ayutla de 
varios colaboradores, resolvieron este 
problema, que habla sido el objetivo de 
los quimicos organ icos durante genera- 
ciones. 

Woodward, Premio Nobel (1965). 

□ I960: Tinbergen, Niko. Pesarro¬ 

llo del concepto de imageries de recono- 
cimiento especifico en predadores. 

Los estudios de Tinbergen sobre las 
aves canoras de los bosejues de coni fe¬ 
rns de Alemania supusieron mucho en la 
funtlacion de la ciencia de la Etologla.* 
Premio Nobel (1973). 

t Decada de los 60: Thomas. F. 
Donafl y Joseph Murray. Primeros tras- 
plantes de organos y tejidos realizados 
con exito en donantes no empa rent ados. 

Anteiionnente, los trasplanres de orga¬ 
nos entre donantes c}iie no fueran geme- 
los identicos eran imposibles debido al 
rechazo inmunitario de los tejidos. El des- 
cubrimiento de metodos para suprimir el 
rechazo inmunitario y la tipificacion de 
los tejidos basados en el complejo de his- 
tocompatibilidad principal (para encon- 
trar a los donantes adecuados) incre- 
nlento notablemente la tasa de trasplanres 
realizados con exito. 

Premios Nobel (1990). 

A 1961 : Hiirwitz,J., A. Stevensy S B. 
Weiss. Confirmacion del RNA men sajero. 

El RNA mensajero transcribe directa- 
mente el mensaje genetico del DNA 
nuclear y se rraslada al citoplasma, donde 
se asocia a cierto numero de ribosomas, 
partlculas submicroscopicas que contie- 
nen proteinas y un RNA estructural no 
especifico. AquI, las moleculas de RNA 
mensajero sirven de patron para la dis- 
posicion de los aminoacidos, segun la 
secuencia correspondiente a las instruc- 
ciones codificadas transportadas por 
aquel. 

4 N. del T. La palabra Etologia habia sido introducida 
©n el lenguaj© biologico 0884) por el trances E. Geof- 
froy Saint-Hilare, aunque este autor la empleaba con 
un significado similar al de Ecologia, como estudio del 
«ambiente y costumbres» de un animal. 


A 1961: Jacob. Frangois yJacques 
Mo nod. Papel del RNA mensajero en el 
codigo genelico. 

La transmision de information desde 
el codigo del DNA, en los genes, hasta 
los ribosomas representa un importante 
paso en el desciframiento del codigo, y 
estos investigadores establecieron ciertos 
supuestos para confirmar la hipotesis ciue, 
en general, han sido apoyaclos por la 
mayorla de los cientlficos. 

Premios Nobel (1965). 

O 1961: Miller, J.F.A. Funcion dela 
glandula timo. 

Conocida desde hace tiempo como 
un organo transitorio. ciue persiste duran¬ 
te las primeras etapas del crecimiento de 
los animates, el timo se considera hoy 
como un centro vital de la production y 
el desarrollo de ciertos linfocitos (celu- 
las-T). Estas celulas son muy importantes 
en la respuesta inmunitaria en vertebra- 
dos. 

A 1961: Mitchell. Peter. Hipotesis del 
enlace quimiosmotico para la for mac ion 
del AW. 

Aunque se sabe cjue la oxidation de 
la moleculas alimenticias en la celula pro¬ 
duce la sintesis tie ATP a partir de ADP v 
fosfato inorganico, ti mecanismo mole¬ 
cular de la reaction todavla no esta tiaro. 
Las pruebas actuales apoyan la hipotesis 
quimiosmotica que sugiere que la ener- 
gia derivada del transporte electronico 
sirve para lx)ml)ear iones hitlrogeno a ira- 
ves de la membrana mitocondrial inter¬ 
na, iniciando activamente un gradiente 
electroquImico. El gradiente tie iones 
hidrogeno se conecta entonces con un 
complejo ATP-asico en la membrana 
interna, proporcionando la energla libre 
necesaria para formar el enlace fosfato 
de alta energla. 

tA 1961: Nirenberg. Marshall W. 
yJ.H. Matthaei. Pesciframiento del codi¬ 
go genet ico 

Anatliendo un RNA sintetico, com¬ 
puesto unicamente por nucieotidos de 
uracilo, a una mezcla de aminoacidos, 
estos investigadores obtuvieron un poli- 
peptido formado solamente por fenilala- 
nina. Suponiendo un codigo basado en 
tripletes, se llego a la conclusion de que 
ti codigo del RNA para la fenilalanina era 
IJUU, y su complementario en el DNA. 
AAA. Este fue el comienzo de la decodi- 
ficacion. 

Nirenberg, Premio Nobel (1968). 
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O 1962: Copp , Harold. Descubri - 
miento de la calcitonina. 

Esta hormona peptidica se produce 
en las glandulas ultimobranquiales (ver- 
tebrados inferiores) o sus derivados 
embrionarios, las celulas parafoliculares 
de la glandula tiroides (mamiferos), dis- 
minuye los niveles de calcio en sangre e 
incrementa su captation por las celulas 
hepaticas, oponiendose a la accion de la 
paratohormona. 

A* 1962-1972: Arber, W., HP. Smith 
y D. Nathans. Descubrimiento , aisla- 
mientoy caracterizacion de las endonu- 
cleasas restrictivas. 

El uso de estas enzimas bacterianas 
ha resultado esencial en el reciente avan- 
ce espectacular de la genetica molecular 
y la tecnologia del DNA recombinante. 
Arber tiene el merito de haber predicho 
la existencia de estas enzimas; Smith, el 
de aislar la primera endonucleasa res- 
trictiva y describir su reaccion y Nathans, 
el de aplicar estas enzimas en estudios 
de regulacidn y organizacion genica. 

Premios Nobel (1978). 

x 1964: Hamilton , W.D. Conceptos 
de seleccion de la prole y adaptacion com- 
pleta. 

El problema de las castas neutras en 
los insectos sociales habia destruido o 
desbaratado las hipotesis evolutivas de 
Lamarck y Darwin. Sin embargo, Hamil¬ 
ton demostro que el peculiar sistema de 
reproduccion de la mayoria de los insec¬ 
tos sociales con castas neutras (haplodi- 
ploidia, con machos haploides) produda 
una situacion en la que individuos her¬ 
nia nos podian mostrar mas genes comu- 
nes entre si que compar5ndo.se con su 
propia progenie. Por consigniente, el ayu- 
dar a criar a la «prole» (hermanas) puede 
resultar mas adaptativo, desde el punto 
de vista de los propios genes (adaptacion 
completa), que criar los propios descen- 
dientes (adaptacion individual). Estas 
ideas se han extendido a los comporta- 
mientos sociales cle varias especies -tanto 
de vertebrae!os como de inveitebrados- 
y suponen un nucleo fundamental en el 
naciente campo de la Sociobiologia. 

x 1964: Hoyer. B.H ., BJ. McCarthy 
y E. T. Bolton. Filogenia y secuencia de! 
DNA. 

Estos in vest igad ores presentan prue- 
bas de que existen ciertas homologias 
entre las secuencias de nudedtidos del 
DNA entre formas tan diferentes como 


los peces y el hombre. Estas secuencias 
pueden representar genes que se han 
mantenido con pocos cambios a lo largo 
de la historia de los veitebrados. Posibles 
expresiones fenotlpicas pueden ser la 
simetria bilateral, la notocorda, la hemo- 
globina y otras. 

At 1966: Khorana . H.G. Pmeba de 
las asignaciones en el codigo genetico. 

Usando codones alternos (CUC y 
UCU) en una cadena de RNA artificial, 
Khorana fue capaz de sintetizar un poli- 
peptido de aminoacidos alternos (leuci- 
na y serina) para los que codifican, res- 
pectivamente, estos codones. 

Premio Nobel (1968). 

A 1967: Katz , Bernard y R. Miledi. 
Entrada de calcio en las sin apsis nervio- 
sas. 

Estos investigadores propusieron que 
la llegada de un potencial de accion a un 
terminal presinaptico produce un flu jo de 
calcio que facilita la union de las vesicu- 
las sinapticas con la membrana presi- 
naptica. 

□ 1967: Mac Arthur ; Robert H. y 
E.O. Wilson. Ecologta teonca. 

La base de la teoria ecologica la cons- 
tituyen modelos matematicos junto con 
estudios de campo. Esto est& bien 
expuesto en la «Teoria de la Biogeogra- 
fia de las islas» por McArthur y Wilson. 
Mediante los metodos de su libro y los 
trabajos de muchos otros cientificos ha 
sido posible determinar el equilibrio de 
las especies. el niimero de extinciones y 
otros factores en las islas. Este punto de 
vista ha supuesto una revelacion en los 
estudios ecologicos. 

At 1967: Ptasbne , M. Aislamiento 
del primer represor. 

Los represores son sustancias protei- 
cas. supuestamente formadas por genes 
reguladores. que funcionan impidiendo 
a un gen estruetural fabricar sus produc- 
tos cuantlo la celula no los necesita. 

□ 1968: Goodali Jane. Comport a - 
miento de los chimpances en libetlad. 

Se llevo a cabo un estudio completo a 
largo plazo de la conducta social de los 
primates en el campo. proporcionando 
impetu y estlmulo para un gran numero 
de estudios similares sobre otros primates. 

Af Decadas de los 60 y 70: 
Bergstrom , S., B. Samuelsson y j. Vane. 
Caracterizacion de las prostaglandinas. 

Las prostaglandinas son transmisores 
quimicos de senales intra e intercelula¬ 


res. Estan implicadas en una gran varie- 
dad de funciones fisiologicas v patologi- 
cas. Bergstrom aislo prostglandinas y 
determino sus estructuras. Samuelsson 
establecio su sintesis y metabolismo y 
Vane encontro que el endotelio vascular 
produce una prostaglandina (prostacicli- 
na) que inhibe la agregacion de las pla- 
quetas. 

Premios Nobel (1982). 

A Decadas de los 60 y 70: Gilman. 
Alfredy Martin Rodbell. Descubrimiento 
de las protemas G. 

Muchos sehalizadores quimicos (co¬ 
mo las hormonas, factores de crecimien- 
to o los neurotransmisores), se unen a 
receptores especificos en la superficie 
celular. El efecto en la celula de muchos 
de estos sehalizadores tiene lugar duran¬ 
te la sintesis del AMP delieo. La trans- 
duccion de la serial viene mediada por 
una proteina que requiere GTP para ser 
activa (proteina G). 

Premios Nobel (1994). 

O Decadas de los 60 y 70: Hubei 
D.H. y T.N. Wiesel. Comprension de la 
vision estereoscopica. 

El analisis del procesamiento de la 
imagen en el ojo y el cerebro ha abierto 
un nuevo campo en la fisiologia de la 
vision. 

Premios Nobel (1981). 

OA 1970: Edelman , Gerald M. y 
R.R. Porter. Estructura de la gatnmaglo- 
bulina . 

Usando tumores de mieloma (los cua- 
les contienen inmunoglobulinas protei- 
cas puras), estos investigadores trahaja- 
ron durante varios arios hasta obtener un 
analisis complett^ de la gran inolecula de 
gammaglobulina formada por 1320 ami¬ 
noacidos y 19 996 atomos, con un peso 
molecular de 150 000. 

Premios Nobel (1972). 

A 1970: Temin. IIM. y D. Baltimo¬ 
re. Demostradon de la sintesis de DNA a 
partir de moldes de RNA. 

Muchos virus poseen RNA en vez de 
DNA como material genetico y no se 
conocia como el RNA video podia entrar 
en la celula huesped e inducirla a fabri¬ 
car mas mo 16culas de RNA virico. Inde- 
penclientemente. Temin y Baltimore 
encontraron una DNA polimerasa depen- 
diente de RNA en virus con RNA: segun 
esto, los virus con RNA se reproducen 
penetrando en la celula huesped y pro- 
duciendo una copia de DNA a partirdel 
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moltle de RNA; entonces los mecanismos 
celulares prcxlucen nuevas particulas viri- 
cas a partir del mokle de ON A. 

Premios Nobel (1975). 

^ Decadas de los 70 y 80: Tone- 
gawa, Sttsumu. Macau is mo da la diversi- 
dad da antic uarjxts. 

Fl sistema inmunitario del cuerpo 
puede producir cantidades enormes de 
anticuerpos diferentes contra la multitud 
de anligenos con los que se puecle 
encontrar. Fxplicar geneticamenle esta 
divers id ad de anticuerpos ha sido el prin¬ 
cipal reto de la Inmunologia. Las nuita- 
ciones somalicas, las copias multiples de 
segmentos gen icos y las redisposiciones 
de los genes lienen cada uno su pa pel en 
la diversidad de los anticuerpos. 

Premio Nobel (1987). 

A 1971: Berg, P., D. Jackson y R. 
Symons. DNA recombinanta . 

Una molecula de DNA de un virus 
bacteriano y otra de un virus de un tumor 
animal fueron abiertas por una endonu- 
cleasa restrictiva v despues empalmadas 
entre si. Fste fue el primer DNA recom- 
binante obtenido de dos organismos dis- 
tintos. 

Berg, Premio Nobel (1980). 

AO 1971: Cheung, W.Y. Dascubh - 
miento da fa calmodulina . 

Esta proteina ligada al cal do interac- 
ciona reversiblcmente con el calcio intra- 
cel ular para formar un complejo cjue 
regula un amplio espectro de actividades 
celu la res. 

t 1971-1973: Carmack AM y G.N 
Hounsfield. Invancion da la tomografia 
axial comput a rizada (TAC ased na r). 

Esta tecnica de diagnostics por ray os 
X produce imageries claras de las estruc- 
turas corporales internas. Un problema 
basico fue como obtener medidas exac- 
tas del coeficiente de atenuacion de los 
ray os para lodos los puntos de la region 
que es objeto cle examen. Tanto Cormack 
como Hounsfield desarrollaron solucio- 
nes matematicas al problema. 

Premios Nobel (1979). 

x 1972: Clotild. StephanJ. yj. lildrid- 
ge. Concapto da acjuilihno interrumpido . 

Esta hipotesis propone que las espe- 
cies permanecen sin alterarse durante lar¬ 
gos period os de tiempo, hasta que, 
repent inament e, un proceso evolutivo 
rapido produce una especie distinta. 
Dado que la hipotesis supone una alter- 
naliva (puntualismo) al ortodoxo gra- 


dualismo darwiniano, ha provocado un 
vivo debate entre los evolucionistas. 

OA 1972: Jerne. Niels K. Hipotesis 
de la regulacion antiidiotipo dal sistema 
inmunitario. 

Tras el descubrimiento cle J. Oudin y 
H. Kunkel de que los propios anticuerpos 
llevan sitiexs especfllcos (idiotipos) que esti- 
mulan la prcxluccion de otiss anticuerpos 
contra ellos (anliidiotipos), Jerne propuso 
que la regulacion del sistema inmunitario 
estaba mediada por una compleja red de 
anticuerpos. La union de los anticuerpos 
entre si puecle ser estimulante o supreso- 
ra. Actualmente hay evidences conside¬ 
rables que apoyan este concepto. 

Premio Nobel (1984). 

A 1972: Singer, SJ. y G.i . Nicolson. 
Modelo dal mosaico jhiido de las mem - 
branas biologicas. 

La membrana plasmatica de las celu- 
las contiene una capa bimolecular cle lipi- 
dos, cuya superficie esta interrumpida por 
proteinas. Algunas protein as, denomina- 
das extrinsecas, eslan unidas a la super¬ 
ficie lipidica, mientras que otras, llama- 
das intrinsecas, penelran en la bicapa, 
atravesando completamente la membra¬ 
na. Este modelo continua siendo el mas 
ampliamente aceptado para la estructura 
de la membrana. 

O 1972: Woodward . R.B. y A. 
Fschan maser. Sfntesisda la vitamina B u . 

La vitamina B u es la ultima vitamina 
que se ha sintetizado. Su compleja mole¬ 
cula no esta constituida por polimeros; 
han sido necesarios nuevos metodos de 
qiiimica organica antes de poder proce- 
der a su sintesis, Contiene iones cobalto. 

□ 1973: Uy de las especies a maria- 
zadas. 

Esta legislation general, creada en 
1966 y ampliada en 1973, es la primera 
ley national de los Estados Unidos que 
concierne exclusivamente a la vida sil- 
vestre, decretada con fines puramente 
altruistas. La ampliation consiste en la 
prohibition especifica de proyectos con 
fondos federales que amenacen especies 
en peligro cle extincion o sus habitat. 
Aproximadamente 400 especies de ani¬ 
mates y plantas han sido incluidas en la 
lista de especies amenazadas. 

A 1974: Brown , M. yJ. Goldstein . 
/ Jesc 11 brim ianto dal raceptor l.DL an la 
st iperficia celu fa r. 

Las celu las del cuerpo captan el coles- 
terol, componente esencial tie las mem- 


branas celulares, asociado a una lipo- 
proteina cle baja densidad (LDL). Fl des- 
cubrimiento tie la presentia de un recep¬ 
tor para LDL en la superficie celular fue 
esencial. ya que este proceso tuvo impor- 
tantes implicaciones para la comprension 
cle la endocitosis de otras macromoleai- 
las. Brown y Goldstein tambien descu* 
brieron la regulacion intracelular del 
metabolismo del colesterol y clonaron el 
gen para el receptor LDL, con lo que fue¬ 
ron capaces de eledueir la estructura 
molecular del receptor. 

Premios Nobel (1985). 

A 1975: Miller, J. y P. I At. Alteration 
da la sacuancia da am inode idos. 

Reemplazando los aminoacidos natu- 
rales por otros conocitlos en la proteina 
represora lac, estos investigadores fueron 
ca paces tie determinar que aminoacidos 
eran necesarios para las diversas funcio- 
nes de este represor. 

Af 1975: Milstain, CesaryG. Koh¬ 
ler. Tecnica dal hibndoma y anticuerpos 
monoclonales. 

Los hibridomas son celu las formadas 
por hibridacion de celulas de mieloma 
(de tumores del sistema inmunitario) con 
linfocitos. Cada hibridoma produce un 
cion de celulas hijas identicas, c]ue fabri- 
can los mismos anticuerpos. Los anii- 
cuerpos monoclonales son de gran utili- 
dad en la investigation y en el 
diagnostico y poseen un gran potential 
para el tratamiento tie las enfermedades. 

Premios Nobel (1984). 

A 1975: Sanger J.W. Migration de 
los cromosomas an las J'ibras dal huso 
acromdtico. 

Se descubrio que las proteinas del 
musculo contractil (actina y miosina) esta¬ 
ba n implicatlas en la migration de los 
cromosomas a lo largo de las fibras del 
huso. Se han encontrado haces de actina 
en las fibras del huso acromatico. 

A 1975-1977: Gilbert. IV.. A. Maxam 
y F. Sanger. Metodos para la datarmina- 
cion da la sacuancia de bases dal DNA. 

Los metodos practicos para la deter¬ 
mination de la secuencia de bases en el 
DNA tienen muchas aplicaciones en 
genet ica molecular v en la tecnologia del 
DNA. 

Gilbert y Sanger, Premios Nobel 
(1980). 

A 1976-1980: Nabar. Erwin y Bart 
Sakmann , Desarrollo da la tecnica de 
«patch clamp». 
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FI «patch clamp» es una tecnica para 
medir los movimientos de los iones a tra¬ 
vels dc areas muy pequerias de la mem- 
brana celular. Se extrae un tro/o de mem- 
brana celular con una pipeta de 0,5 pm 
de diametro y se puecten registrar los 
cambios producidos porcanales de iones 
individuales. Esta tecnica ha revolucio- 
nado la Neurologia y la Biologia celular. 

Premios Nobel (1991). 

1976: Bishop. J. Michaely Harold 
E. Varmits. Descuhrimiento de los onco¬ 
genes. 

Los genes que producen cancer 
(oncogenes) derivan de genes normales 
(protooncogenes) que desempenan fun- 
cion es en la celulas sanas. 

Premios Nobel (1989). 

mA 1977: Roberts, Richard . Philip 
Shatpy otros. Descuhrimiento de los intro - 
nes y exones en el DNA. 

Roberts y Sharp, junto con otros 
miembros de sus equipos de investiga¬ 
tion, demostraron que los genes sufren 
interru pc iones de largos fragment os de 
DNA que no especifican ninguna estruc- 
tura proteica. Las secciones que codifi- 
can una proteina fueron denominadas 
exones, y las tiras no codificanles cjue 
intervenian, intrones. 

Premios Nobel (1993). 

1978: Lein's. Edward B. Descu - 
hrimiento de los genes homeoticos 

Lewis identified) una serie de genes de 
control en Drosophila que paredan regu¬ 
lar la actividad de otros genes. Mas tarde 
conocidos como genes homeoticos, ahora 
sabemos que tienen una alto grade) de 
conservation y que desempenan funcio- 
nes si mi lares en una amplia gama de 
organ ismos. 

Premio Nobel (con C. Xiisslein-Vol- 
hard y E. Wieschaus) (1995). 

19 7 9: Alvarez. W. L.W. Alvarez , /\ 
Asaro y H. V Michel. Se ohsewa en el regis- 
(ro fosil como los impactos de asteroides 
causan extinciones masivas . 

Niveles anormales de iridio en los 
estratos de rocas del Cretacico/Terciario 
sugieren que los impactos en la Tierra de 
los asteroides han estimulado la extincion 
masiva que se produjo en dicha epoca. 
Estudios posteriores con cuarzo tratado, 
hollin y esferulas en las capas del Creta¬ 
cico/Terciario en todo ci mundo, mantu- 
vieron los pronosticos sobre la hipotesis 
del impacto de asteroides. Los impactos 
de asteroides pueden haber mandado 


una gran cant id ad de polvo a la a 11116 s- 
fera produciendo oscuridad v tempera - 
turas frias, ocasionalmente lhfvia acida, 
incendios, efecto invernadero etc., 
poniendo por ello en peligro a muchas 
especies. La hipotesis del asteroide se 
puede tenet* en cuenta para otras extin- 
ciones masivas del registro fosil, |*>ero esta 
permanece aun en conlroversia. 

1980: Nilsslein-Volbard. Chris- 
tianey Eric Wieschaus. Descuhrimiento 
de los genes que control an la act i vac ion 
de los genes homeoticos. 

Grupos de genes a los que denomi- 
naron genes «espacio», «pareados» y « de 
polaridad», descubiertos en Drosophila. 
y que fueron denominadas genes homeo¬ 
ticos. Como los homeoticos, estos genes 
estan altamente conservados. Miles de 
investigadores estan ahora analizando 
estos genes y genes de la misma familia 
en ratones, polios, cebras, peces, huma- 
nos y otros organ ismos. 

Premio Nobel (con E. B. Lewis) (1995). 

Decada de los 80: Smith, 
Michael . Mutagenesis localizada 

Smith logra una tecnica por medio de 
la cual un investigador poclria producir 
un DNA con una mutacibn especifica en 
un lugar determinaclo codificada por un 
cierto aminoacido, y asi produciria una 
proteina concreta. Esta tecnica es utiliza- 
da, virtualmente, por todo el mundo en 
ingenieria proteica y biologia molecular. 

A 1981: An a lists secuencial del DNA 
m itoco ridrial h u ma no . 

Esta investigation de un equipo del 
England Medical Research Council reve- 
16 que el genoma mitocondrial humano 
contiene 16 569 pares de bases. Fn este 
genoma se encuentra la information para 
producir dos RNA ribosomicos, 22 RXA 
de transferencia y 13 protemas distintas. 

x 1982-1986: Vrha, Elisabeth . Step¬ 
hen J. Gould. Niles Eldredge y otros. 
Expansion jerarquica de la teoria evolu- 
tiva darwiniana. 

La explication causal del cambio evo¬ 
lutive) se extiende para incluir los proce- 
sos selectivos que actuan a los distintos 
niveles de complejidad biologica (los 
genes, el organismo, las especies) y a 
diferentes escalas del tiempo evolutivo. 
El fenomeno de la segregation (supervi- 
vencia deferential y reproduction de indi- 
viduos que varian) esta conceptualmen- 
te separado de la selection, una causa de 
segregation basada en la interaction de 


individuos que cambian (genes, organis- 
mos, especies) y sus respectivos entor- 
nos. Este descubrimiento refina y amplia 
nuestro conocimiento sobre los procesos 
evolutivos. 

A* 1982-1984: Altman . Sidneyy 
Thomas R. Cech. Descuhrimiento de la 
catdlisis del RNA. 

Un dogma anterior man Lem a que las 
proteinas eran responsables de roda la 
actividad enzimfltica. Fl descuhrimiento 
de que los intrones de RNA podian ser 
traducidos en ausencia de RXA precur¬ 
sor y que algunos RNA teman propieda- 
cles catallticas en ausencia de proteina, 
ha dado paso a la creencia de que la 
mayoria o todo el RXA se sintetiza 
mediante RXA catalitico (ribozimas). 
Premios Nobel (1989). 

□A+x 1986: Mullis. KaryB. Reac- 
cion en cadena de la polimerasa. 

Esta tecnica bioquimica puede au- 
mentar los genes seleccionados in vitro 
de una muestra de DNA genomico. Esto 
mejora en gran medida nuestra habilidad 
para obtener secuencias de DNA para 
genes de interes, incluso de muestras de 
DNA clegradado. Las aplicaciones inclu- 
yen el analisis de secuencias de DNA en 
organismos fosiles y la obtencion de DNA 
de muestras sanguineas para estudios 
forenses. 

Premio Nobel (con M. Smith) (1993). 

Libros y publicaciones 

QUE HAN INFLUIDO DE 
FORMA NOTABLE EN EL 
DESARROLLO DE LA 
ZOOLOGIA 

Aristoieles. 336-323 a C. De anima. Historia 
animalium, De partihus animalium y De 
generatione animalium. Estas ohms 
biologicas del pewsadorgriego han 
ejercido una enorme injluencia en el 
pensamiento hiologico durante siglos. 
Vesalius, Andreas. 1543- De fabrica corporis 
huinani. Esta ohra const it uye la basecie 
la an atom ia moderna, ysupuso una 
ruptura con fa tradicion de Galena. Sus 
representaciones de ios ohjetos 
anatomicos , como los museulos. no han 
sido superadas. Ademas tralo la 
anatom fa como un todo en accion. 
punto de vista aceptado por fa mayoria 
de los actuates anatomistas. 

Fabricius of Aquapendente. 1600-1621. De 
formato foetu y De formatione ovi pulli. 
Esta fue la primera ohm ilustrada sobre 
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emhnologia, y se (mode decir quo inicia 
o! estudio mode mo del desarrollo 
emhtiouario. 

Ilarvcy. William. 1628. Essay on the motion 
of the* heart and the blood. Fstegran 
trahajo const Hu ye una do las print eras 
oxpHcacionos exact as. en term i nos 
ffsicos . de ttn import a nte proceso 
ftsiolfigico. Initio ttn metodo 
experimental de observation quo dio 
impuiso a fa investigation en todos fos 
cantpos de la Biolog fa. 

Descartes, Rene. 1637. Discurso del metodo. 
Fste ettsayo fihsqficoproporciono ttn 
gran estimtdo para lograr una 
intetpretacion meed t tic a de fos 
feno t tie nos biofog icos. 

Buffon. Georges. 1749-1804. Hi.sioire 

namrelle. F.sta obra externa , en tnuebos 
mb one ties, ret t nib bee bos do la historia 
natural on ttn estilo popular y 
agradablc. Impuiso grande monte of 
estudio de la natnraleza. Mucbos 
gra tides pensadores biolog icos como 
liras mo, Darwin v Lamarck fueron 
itijhtidos por sus generalizaciones * 
Linnaeus, Carolus. 1758. Systema naturae. 
Fste trahajo const ituye la base para la 
clasificaeion de animalesy plant as. Con 
pocas modificactones, ios principios 
taxonomicos establecidos en el fa so ban 
ad opt ado unirersal monte por todos los 
biologos. 

Wolff, Caspar Friedrich. 1759. Theoria 
generation is. lift esta obra se propuso 
por primera vez la teorfa de la 
epigenesis, opt testa a la de la 
pre/ormacion, tan ampliamonte 
apoyada hast a el trahajo de Wolff 
von Haller, Albrecht. 1760. Elements 
physio log! ae. lixtenso resit men de 
diversos aspectos de la ffsiologia quo 
injluyo en el pensamiento jhiologico 
durante mucbos a nos. Algunos 
conceptos has icos se sigtten 
co ns id era ndo vd lidos, especialmente los 
reiatiros al s (sterna netvioso. 

Malthus, Thomas R. 1798. Hssay on 

popu I a t ion. Este trahajo estimuld el 
pensamiento evolutivo eti personas 
coma Darwin y Wallace. 

De Lamarck, Jean Baptiste. 1809 Philosophic 
zoologique. listapublication ftte de 
gran importancia, j torque Ha mo fa 

’N. del T. Una obra notable, antecesora de la de Button, 
tue la «Historia Natural y Moral de las Indias* {Sevilla 
1590). del jesuita espaftol Josd de Acosta, en la que se 
emite una notable hipotesis evolucionista para explicar las 
diferencias faunisticas entre America y el Viejo Mundo. 
Ademds describid con precision el "mal de altura”, que 
padecid en sus ascensiones a los Andes del Peru, y que 
ha sido importable para comprender la adaptabilidad 
tisioldgica del transporte de oxigeno por parte de la 
hemoglobina. 


atencion de los biologos sob re el 
problema del paj)e! del ambieute como 
factor de entitle ion. La creencia de 
Unnarck de que todas las especies 
proceden de otra especie const ituye una 
de las ptimeras afirmaciones 
claramettle estahlecidas de la 
modificabilidad de las especies, antique 
stt teorfa del uso y del desttso no sea 
aceptada por fa mayoria de hs biologos. 

Cuvier, Georges. 1817. Le regne animal. 
Amfyfio trahajo que se octtpa de la 
clasificaeion y estudio comparative) de 
fas estructliras animates. Sus laminas 
sigtten teniendo valor, pern el plan 
general de la obra fracasa por no creer 
en la evolucion. yporsufe en la 
doctrina de las catastrofesgeologicas. HI 
libra, sin embargo, ha ejercido una 
enonne infhtencia solve el pensamiento 
zoohgico contempordneo. 

von Baer, Karl Ernst. 1828-1837. 

Entwickelungsgeschiehte tier Tliiere. Jin 
esta import ante obra se sientan hs 
principios fttndamentales de la 
for mac ion de las cajyas germinates y de 
fa semejanza de las correspondJetties 
fases en el desarrollo de los etnhriones, 
principios que ban resultado hasicos 
para la embnofogfa moderna. 

Audubon. John J. 1827-1838. The birds of 
America. Im obra maxima de la 
ornitohgia que ha servido de modeh 
para todas las monograjias que se 
oatpan de an gntpo espectfico de 
animates. Las laminas. obra maestra de 
an artista. no ban sido superadas. 

Lyell, Charles. 1830-1833. Principles of 
geology. Fste trahajo ejercio una 
profunda infhtencia solve el 
jtensam lento biologico. ya que bet nib la 
teorfa del catastrofisnio y prepart) el 
camino para una intetpretacion 
evohitiva de hs fostles y de las formas 
surgidas de elhs. 

Beaumont. William. 1833. Experiments and 
observations on the gastric juice and 
the physiology of digestion. En esta 
obra cfdsica, las obserractones que bizo 
Beaumont sobre divet'sas jnncroncs del 
estomago preparo el cam ino para fas 
brill antes invest igaciones de Pavlov. 
Cannon y Carlson, de generactones 
jxtsteriores. 

Muller, Johannes. 1834-1840. Handbook of 
physiology. Los principios expuestos en 
esta obra del mayor de losfisiologos ban 
sentado las bases para el desarrollo de 
la ftsiohgfa. 

Darwin, Charles. 1839. Journal of researches 
(Voyage of the Beagle). La obra 
descubre el entrenam lento y desarrollo 
del naturalist ay el material que le 


condujo a ht formufacum desu 
concepto de la evolucion. 

Schwann, Theodor. 1839. Mikroskopische 
Untersucluingen liber die 
IJebereinsrimmung in tier Struktur unci 
deni Wachstum tier Thiere und 
Pllanzen. En esta obra cldsica se 
presentan los principios hasicos de la 
doctrina celit far. 

Kolliker, Albrechi. 1852. Mikroskopische 
Anatomic. Fite el primer texlo de 
Histologfa que contiene aportactones de 
maxima importancia en este campo. 
Muchas de las descripciones bistohgicas 
de Kolliker no ban necesitado 
correction. Muchas de sits opiniones 
hiolbgicas estaban muy jxv encima de 
sit epoca. 

Maury, Matrhew F. 1855 The physical 
geography of the sea. Fste trahajo ha 
sido a menudo considerado como el 
primer texto de Oceanogrqfia. Fste 
t rat ado se esforzo en la integration del 
conocimlento que entonces se poseta 
sobre las mareas. vientos, corrientes, 
profitndidades, circulation, etc. La 
obra de Mat tty represet ita un pitnto de 
partida para el fascinante estudio de fos 
oceanos y ha estimufado fas 
invest igaciones en este campo. 

Virchow. R. 1858 Die Cellular pathologic. 

Fit esta obra Virchow bizo por primera 
vez una tiara distincion entre hs 
tejidos normales y enfermosy demostro 
fa naluraleza real de las celulas 
patologicas. La obra tambien representa 
el fin de la viejet patnfogia humoral que 
se man t two durante tan to tiempo. 

Darwin, Charles. 1859. On the origin of 
species. Una de las obras mas 
injluyentes publicadas bast a boy en 
Biohgia. Antique basada en la idea 
de que la selection natural es el 
/'actor mas importante en fa 
evolution, fa influencia del I thro se 
debe a I a gran cant i dad de pruebas 
evolutivas que presenta. Tambien 
estinmlo el desarrollo de un 
conocimiento constructive sobre un 
tern a que era vago y cotifuso antes de 
Darwin. 

Marsh, George P. 1864. Man and nature: 
physical geography as modified by 
human action. Un trahajo que turn una 
pronta e importante infhtencia en el 
movimiento conservationista en 
America. 

Mendel, Gregor. 1866. Versuche liber 
PIfanzenhybriden. Cu idadosamenie, 
media nte tecnicas de control de 
polinizacion y audits is estadistico. dio 
una explication cientifica que ha 
influtdo en todos hs genetistas despues 
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del redescubri m lento, en 1900 , de sus 
trabajos ctdsicos sobre las leyes bdsicas 
de la berencia. 

Owen, Richard. 1866. Anatomy and 

physiology of the vertebrates. La ohm 
contiene itna gran cantidad de 
obsetvaciones personales sobre la 
estructura v fisiologxa de los animates, y 
algt trios de los amceplos basicos sobre 
la estructura y funcion, como los de 
bomologia y ana/ogia . se definen en 
este libro por vez primera. 

Brehm, Alfred E. 1869. Tierleben. Las 
name rasas ediciones de esta obra 
durante van os a nos dan idea de su 
importancia como ttna bistoria natural 
general. 

Bronn, Heinrich G. (editor). 1873 hasta hoy. 
Klassen und Ordnungen des Tier- 
Reichs. Hstegran trabajo estd formado 
por monograjias exbaustwas sobre 
varios grupos de animates realizados 
por numerosos especialistas. Su 
publicacion ba durado mucbos a nos y 
es uno de los trabajos zoologicos 
publicados mas valiosos. 

Balfour, Francis M. 1880.Comparative 
embriology. Constiluye itn resumen 
completo de la labor embriologica. tanto 
sobre vertebrados como inveilebrados, 
quese babia publicado bast a lafecba. 

A menudo se cornsidera como el 
comienzo de la Embriologia moderna. 

Semper, Karl. 1881. Animal life as affected by 
the natural conditions of existence, lisle 
trabajo J'ue elprimero en plantear los 
fnmtos de vista de la ecologia moderna 
y sen to las bases para mucbos conceptos 
ecologicos que tienen probada 
importancia en el desarrollo fx*.sterior 
de este campo de estudio. 

Biitschli, Otto. 1889. Protozoen (Bronn’s 
Klassen und Ordnungen des Their- 
Reichs). Esta monografia ba sido de la 
maxima importancia para los 
investigadores de los protozoos. 

Ninguna obra a escala similar ba sido 
publicada desde entonces en este 
campo. 

von Hertvvig. Richard. 1892. Lehrbuch der 
Zoologie. lisle texlo ha resultado ser 
una fuente de material incalculable 
para mucbas generaciones de zoologos. 
Sits ilustraciones se ban ntilizado en 
otras obras ampliamente . 

Weismann, August. 1892. Das Keiinplasma. 
Weismann predijo, por razones 
puramente teoricas, la necesidad de la 
meiosis o reduce id n de los cromosomas 
en el ciclo de la cel u la germinal, 
poslulado que fue rapidamente 
confirmado citologicamerite por olros 
auto res. 


I lertwig, Oskar. 1893- Zelle und Gewebe. 

En esta obra se establece una distincUm 
clara entre la Histologta como ciencia 
de los tejidosy la Citologia como ciencia 
de la estructura yfuncion celulares . La 
Citologia como ciencia por dereebo 
propio data realmente de esta epoca. 

Korschelt, K. y K. Ileider. 1893. Lehrbuch 
der vergleichende 

Fint\vick 1 urgsgeschichte der wirlxdlosen 
Thiere, 4 vols. Tratado que ba 
constituido un valioso inst rumen to para 
todos los invest igadores del diftcil 
campo de la embriologia de los 
in vertebrados. 

Wilson, Edmund B. 1896. The cell in 

development and heredity. Esta obra y 
posteriores ediciones constituyen el 
trabajo mas destacado en su genera en 
lengita inglesa. Su in/luencia en el 
desarrollo de la citogenetica nunca sera 
apreciada en todo lo que vale y, como 
resnmen de numerosos investigaciones 
en el campo de Ia citologia . ba sido un 
instrumento desuma utilidad. 

Pavlov, Ivan. 1897. Le travail des glandes 
digestives. Esta obra constiluye un hito 
fundamental en el estudio del aparato 
digestive, pues describe mucbos de los 
boy cldsicos expetimentos efectuados 
por Pavlov, como son la tecnica de la 
balsa gastnea y la velocidad de las 
secreciones gdstricas. 

De Vries, Hugo. 1901. Die MutaLionslhcoric. 
La creencia de que la evolucidn es el 
resultado de cambios bntscos o 
mutaciones la adelan/6 este ait tor, at 
que habitualmente se le athbuye la 
iniciacUm sobre las causas de la 
evolucidn. 

Sherrington, Charles. 1906. The integrative 
action of the nervous system. Los 
conceptos de neurofisiologia sent ados 
en esta obra. especiabnente el concepto 
de la accion integradora del sislema 
nervioso, pern is ten como bases de la 
moderna neu rofisiolog ta. 

Garrod. Archibald. 1909 Inborn errors of 
metabolism. Este libro precursor 
demostro que ciertas enfermedades 
congenitus se producen por genes 
defectuosos que son incapaces de 
producir enzimas necesarias para el 
fimcionamiento normal. Const it uye la 
base de la genetica bioquimica. la cual 
fue posteriormente impulsada por el 
trabajo de Beadley Tatum. 

Henderson, Lawrence J. 1913. The fitness of 
the environment. Este libro ba 
destacado de modo espeeffleo la 
reciprocidad entre la naturaleza viva y 
no viva y como la materia organ tea se 
adapta a su medio inorganico. Ha 


ejercido una in/luencia considerable en 
el estudio de los aspectos ecologicos de 
la adaptation. 

She!ford, Victor E. 1913. Animal 

communities in temperate America. Este 
trabajo fue pionero en el campo de la 
ecologia de las comunidades bioticas. 

Bayliss, William M. 1915. Principles of 
genetic physiology. Si un libro cldstca 
debe reunir las exigentias de un 
analisisy de una siniesis magistrates en 
la suma de los que se sabe sobre ttna 
distiplina delerminada, esta gran ohra 
merece ser mencionada. 

Matthew, W.D. 1915. Climate and evolution. 
Matthew, al contrario que Wegener, 
supuso la position de los continentes 
como permanente. Explico la 
distribucion de plantasy animates por 
dispersion entre conti nentes a t raves de 
franjas de tierra, como el istmo de 
Bering entre Asia y Alaska y el istmo de 
Panama entre America Centraly 
America del Sur. Las ideas de Matthew 
dominaron elpensamiento 
biogeogrdfico basta el restablecimiento 
de las hi/x>tesis de Wegener en los 60y 
70. 

Morgan, Thomas, H., A ll. Sturtevant, C.B. 
Bridges y H.J. Muller. 1915. The 
mechanism of Mendelian heredity. Este 
libro lleva a cabo un analisisy una 
siniesis de la berencia mendeliana 
formulada desde el pun to de vista de las 
invest igaciones de estos cut tores, que 
bacen epoca. Esta obra ctdsica sera 
siempre una pieza fundamental en 
nuestra interpretation moderna de la 
berencia . 

Wegener, Alfred. 1915. The origin of 

continents and oceans. En la primera 
edicion (alemana) de este libro. 
Wegener desarrollo fa idea de la deriva 
continental. La interpretacidn de 
Wegener de la bistoria de los 
conti nentes perdio sus adeplos durante 
varias decadas, pero resurgio con el 
apoyo de los trabajos geojtstcos 
(tectonica de placas) en los a nos sesenta 
y setenta. Los biogeografos act ualmente 
recurrent a la bipotesisde Wegener pant 
exp!tear la distribucion de mucbos 
grupos de plantasy animates. 

Doflein. F. 1916. Lehrbuch der 

Prorozoenkunde, ed. 6 (revisado por F 
Rcichenow, 1949). Tratado modelo 
sobre los protozoos. Sus numerosos 
ediciones ban resultado nitty valiosos 
para todos los in vest igadores de este 
campo. 

Thompson, D arcy W. 1917. Growth and 
form. En este trabajo pionero. el autor 
intent6 reducir la gran diversidad de lo 
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Vivien te a modefosy disc nos de tipo 
general. 

Kukenthal, W. y T. Krumbach. 1923. 
Handbuch cler Zoologie. Extensa 
tratado moderno de zoologia que 
estudia todos los•film. La obra ha 
const it nido tin instrument 
inaprec table para todos los zoologos que 
se ban interesado en el estudio de un 
grupo particular 

Fisher, Ronald A. 1930. Genital basis of 
natural selection. Este trabajo ba 
ejercido una enonne injluencia en la 
sin tests moderna de los mecanismos 
evolutivos cpie surgieron en los a nos 
treinta. 

Dobzhansky, Theodosius. 1937. Genetics 
and the origin of species. El gran 
cambio en la explication del 
mecanismo de la evolution que surgid 
bacia 1930 esla bien analizado en este 
libra del maestro del evolution ismo. 
Desde que se publico este trabajo ban 
aparecido otras sintesis de esta nueva 
teona biologica sob re problem as 
evolutivos pero ninguna ba stipe rado en 
claridad yfina integration esta obra de 
Dobzhansky. 

Spemann, Hans. 1938. Embryonic 

development and induction. En esta 
publication el a it tor recopila sus 
investigac tones, que ha n resuItado m ity 
fructiferas para la embriologia 
experimental. 

Hyman. Libbie H. 1940. The invertebrates: 
Protozoa through Ctenophora. 1951. 
Platyhelminthds and Rhynchocoela, The 
acoelomate Bilateria. 1951. 
Acanthocephala, Aschelminthes, and 
Entoprocta, the pseudocoelomate 
Bilateralia. 1955. Echinodermata, the 
coelomate Bilateralia. 1959. Smaller 
coelomate groups: Chaetognata, 
Hemichordata, Pogonophora, 

Phoronida, Ectoprocta, Brachiopoda, 
Sipunculida. The coelomate Bilateria. 
1967. Mollusca I. Estaseriede 
volumenes es el trabajo monumental de 
un solo autory es la unica en sugenero 
escrita en ingles que abarca todos los 
invertebrados. Es un modelo porlo 
exhaustiva, porsu exactitudypor su 
agudeza analitica; const ituye una 
referenda esencialpara todos los 
profesores e investigadores de zoologia 
de los invertebrados. 

Schrodinger, Erwin. 1945. What is life?. La 
explication de la vida desde el panto de 
vista fisico y la popularidad de la idea 
de un “cod igo” genetico qutmico, 
proporcionaron una nueva perspectiva 
de los fendmenos hiologicos, tamhien 
expresada en las corrientes 


revolucionahas de la biologia 
molecular 

Lack, David. 1947. Darwin's finches. Este 
clasico, escrito varios a nos despues de la 
visita de Lack a las islas Galapagos, 
introduce la teona de la competition en 
la ecologta animal, enfaliza la 
importancia del aislamiento ecologico 
en la especiacion y pro/x/rciona un 
modelo coherente para la radiacion 
a da plat iva. 

Grasse, P.P. (ed.) 1948. Traite de Zoologie. 
Comprende una serie de monograftas 
realizadas por varios especialistas en 
invertebrados y vertebmdos. Puesto que 
es relativamente recientey 
comprensible, resulta una obra valiosa 
para todos los estudiantes que deseen 
information detallada de los diversos 
grt tpos a n ima les * 

Allee, W.C., A.E. Emmerson, O. Park, 

T. Park, y K.P. Schmidt. 1949. Principles 
of animal ecology. Los printipios 
bdsicos que se presen tan en este 
exhaustive tratado const ituyen un hi to 
dentro de la Ecologta. 

Blum, H.F. 1951. Time s arrow and 

evolution. En este libro, Blum estudia la 
relation entre la segunda ley de la 
tennodinamica (Jlecha del ttempo) y la 
evolution organ tea, y reconoce que la 
mutation y la selection natural ban 
quedado restringidas a ciertas vias de 
acuerdo con la ley, aunque estos dos 
fat tores parezean contra veuir el 
printipio de la orientation de la 
direction de los sucesos en el ttempo. 

Tinbergen. Niko. 1951. The study of instinct. 
Preset i ta las petspectivas e 
interpretaciones teortcas cldsicas de los 
primeros etologos, especialmente K. 
Lorenz. Este trabajo oriento el internes de 
los cientificos amencanos sobre ia 
con duct a animal hacia la etologfa. 
dando lugar a enfoques tanto en contra 
como a favor de esos puntos de tnsta. 

Crick, Francis H.C. y James D. Watson. 1953- 
Genetics implications of the structure of 
deoxyribonucleic acid. El 
desetibrimiento de la es true turn de la 
molecula de DNA ha const ituido la 
pieza angular para explica r la 
replication geneticay el control de las 
estmetu ras y fun c io nes celt da res . 


W N. del T. El profesor Pierre-Paul Grassd, fallecido en 
1985, con casi 90 afios de edad, ha sido seguramente el 
ultimo gran zoologo de saber enciclopedico. Su enorme 
Traitd de Zoologie se iniclo en 1948. concebido para 
desarrollarse en 17 volumenes que se han transformado 
en 37 y aun quedan varios en perfodo de impresidn. Los 
trabajos de investlgacidn de Grassd versan sobre termes 
y otros insectos sociales, y tambidn sobre los protozoos 
simbiontes de termes. 


Simpson, George G. 1953. The major 
features of evolution. Dentro de una 
sintesis logica de la teona evolutiva 
moderna, el autor extrae sus pruebas de 
la paleontologia, la genetica de 
poblacionesy la sistematica. Este libro, 
junto con su obra anterior* Tempo and 
mode in evolution*, ba influido 
grandemente en nuestro pensamiento 
sobre los mecanismos evolutivos dentro 
de los esquemas de la selection natural. 

Burnet, F. MacFarlane. 1959. The clonal 
selection theory' of acquired immunity. 
Eue una import ante teona nueva para 
explicar la especificidad de la 
in mu noirespuesta adqt i itida . 
reemplazando en gran medida la teona 
formulada por Haurowitz en 1930 , 

Carson, Rachel L. 1962. Silent spring. 

Ant ique d i rig ido a un pi i blico prof a no, 
este libro polemico ba sido muy util af 
ai imentar la cot ic iencia pttblica sobre 
el peligro que su pone para el ecosistema 
el uso indiscriminado de pesticidas. 

Mayr, Ernst. 1963. Animal species and 
evoI ution. Este lucido y profi tsame>ite 
document ado hi to en el estudio de la 
evolution, conttibuyo a clarificar e 
integrar la emergen te teoria sintetica de 
la evolution. 

Watson, James D. 1965. Molecular biology 
of the gene. Con quizd el mas claro 
t rata mien to de lo que es la biologia 
molecular, este import a nte libro 
introdujo este cantfX) a la nueva 
gene ratio} i de investigadores en 
gen eti ca m of ecu far. 

Williams, George C. 1966. Adaptation and 
natura 1 selection. listediddcticoy 
perspicaz trabajo, con su explication 
razonada de la adaptation y su 
convincente defensa de la selection 
natural titvo gran injluencia al 
clarificar el papel de la selection 
natural en el cambio evolutivo. 

MacArthur, R.H. 1972. Geographical 
ecology. Una de los libros mas 
importantes de ecologta teorica 
aparecido de los a nos setenta. 

Gurdon, Jhon B. 1974. The control of gene 
expression in animal development. 
Gurdon desarrollo un sistema 
experimental a partir de los primeros 
expert men tos de t ra) ispla nte n uclea r de 
Briggs y King , que le capacitaron para 
tramferir information genet ica de un 
animal a otro. Sus estudios resumidos 
en este injluyente trabajo , postulan que 
el nucleo de las celulas embrtonarias no 
experimenta alteractones o perdida del 
material genetico durante el desarrollo. 

Lewontin, Richard C. 1974. The genetic- 
basis of evolutionary change. Este libro 
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promociono el estudio del polimorjismo 
proteico para medir la cantidad de 
ra nation genetic a presente en 
(x)blaciones naturales. Id dosarrollo de 
Icon as alternatwas de pollmarjhmo 
neutral segun el balance de la selection 
natural esta cubierto en detalle. Los 
met ados descritos en este libra [x>r 
primera ix>z ban bee bo fxtsible estudios 
a gran escala de genetica de 
poblaciones en poblaciones natu rales de 
animates. 


Wilson, Kdward O. I97S. Sociobiology: the 
new synthesis. Revision de campos en 
rapido desatrollo como la biologia del 
comport am iento. la ecologia de la 
conduct a y la genetica de poblaciones. 
Wilson intenta sen tar bases para una 
nuera ciencia biologica utilizando 
conceptos desarrollados en estas 
disciplinas basta abora indepet id ten tes. 
dediedndose a analizar 
com/xtrtam ientos sociales a todos los 
nit vies ft/ogeneticos. 


Goukl. Stephen Jay. 1977. Ontogeny and 
phylogeny. Hsu* libro reexamina el 
antiguo problema de las relactones entrv 
el desarrollo de! organ ismoy la 
emlucion. y recitaliza estecamjx>. 
;\umerosns estudios de heterooxmia 
-camhios eeolutivos en la axtrdinacidn 
del desamtllo del organ ismo- siguieron a 
la publication de este libro, y pro/x/rciono 
la mayor (Hide de fittest ro conocimiento 
sabre ei'olucion de la morfotogfa e 
bistoria de tida en animates 



En este Apendice se proporciona una 
breve introduction para aquellos estu- 
diantes que no hayan recihido un curso 
de quimica b£sica o para aquellos que 
deseen revisar la materia. 

Elementos y atomos 

Toda materia esta compuesta de elemen¬ 
tos, que son sustancias que no se pueden 
dividir subsiguientemente por medio de 
reacciones quimicas ordinarias. Solo se 
conocen 92 elementos naturales, pero estos 
se pueden combinar mediante enlaces qui- 
micos para dar un numero enorme de 
compuestos diferentes. Se designan las ele¬ 
mentos por una o dos letras derivadas de 
su nombre latino o vulgar (Tabla B-l). Los 
elementos estan formados por unidades 
simples, denominadas atomos, que son 
los com{X)nentes mas pequenos en los que 
un elemento se puede subdividir por 
medios quimicos normales. La combina- 
cion de los atomos de un elemento entre 
si o con cada uno de los atomos de otros 
elementos, mediante enlaces quimicos, 
forma las moleculas, que cuando estan 
formadas por atomos de dos o mas clases 
diferentes de elementos, constituyen un 
compuesto. 

En una formula quimica, el simbolo de 
un elemento representa un atomo del ele¬ 
mento y los atomos adicionales se indican 
por numeros colocados de modo conve- 
niente. Asi, el nitrogeno atmosferico es N 2 
(cada molecula esta compuesta de dos ato¬ 
mos de nitrogeno) y el agua es H>0 (dos 
atomos de bidrogeno y uno de oxigeno 
en cada molecula), y asi sucesivamente. 


Particulas subatomicas 

Un atomo esta formado por particulas 
subatomicas, de las que hay tres que nece- 
sariamente nos conciemen: protones, neu- 
trones y electrones. Cada atomo consta de 
un nucleo, cargado positivamente, rodea- 
do de un grupo de electrones, cargados 
negativamente (Figura B-l). El nucleo, que 


Tabla B-l 

Algunos de los elementos mas importantes en los 
organismos vivos 

Elemento 

Simbolo 

Numero at6mico 

Peso atomico 
aproxlmado 

Carbono 

C 

6 

12 

Oxigeno 

O 

8 

16 

Hidrogeno 

H 

1 

1 

Nitrogeno 

N 

7 

\4 1 

Fbsforo 

P 

15 

31 

Sodio 

Na 

il 

23 

Azufre 

S 

16 

32 

Cloro 

Cl 

17 

35 

Potasio 

K 

19 

39 

Calcio 

Ca 

20 

40 

Hierro 

Fe 

26 

56 

Yodo 

1 

53 

127 


contiene la mayor parte de la masa del 
atomo, esta formado por protones y neu- 
trones, juntos todos el los en un volumen 
muy pequeno. Estas dos particulas tienen 
aproximadamente la misma masa, y cada 
una es aproximadamente 2000 veces mas 
pesada que un electron. Los protones lie- 
van cargas positivas y los neutrones no tie¬ 
nen carga (son neutros). Aunque el nume¬ 
ro de protones en el nucleo es el mismo 
que el de electrones que le rodean, el 
numero de neutrones puede variar Para 
cada proton cargado positivamente en el 
nucleo hay un electron de carga negativa. 
La carga total del atomo es neutra. 

El numero atomico de un elemen¬ 
to es igual al numero de protones de su 
nucleo, mientras que la masa atomica 
es igual, aproximadamente, al numero de 
protones mas el numero de neutrones (la 
explicacion de por que la masa atomica 
no es exactamente igual a los protones 
mas los neutrones se puede encontrar en 
cualquier texto de introduccidn a la Qui¬ 
mica). La masa de los electrones se puede 
despreciar porque solo es 1/1836 de la 
masa de un proton o de un neutron. 

ISOTOPOS 

Es posible que dos dtomos del mismo 
elemento tengan igual numero de proto- 



Figura B-1 

Estructura de un atomo. Sistema planetario 
de electrones, con carga negativa, 
alrededor de un nucleo denso de protones 
positivos y neutrones sin carga. 

nes en su nucleo, pero un numero dife- 
rente de neutrones. Tales formas dife¬ 
rentes, con el mismo numero de proto¬ 
nes pero distinta masa atomica, reciben el 
nombre de isotopos. Por ejemplo, la 
forma del hidrogeno predominante en la 
Naturaleza tiene 1 proton y ningun neu¬ 
tron OH) (Figura B-2). Otra forma, el deu- 
terio ( 2 II) tiene 1 proton y 1 neutron. El 
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Deuterio ( 2 H) Hidrogeno (H) Tritio ( 3 H) 

Figura B-2 

Tres isotopos del hidrogeno. De los tres isotopos, el hidrogeno 1 constituye un 99,98 % de 
todo el hidrogeno y el deuterio (hidrogeno pesado) es aproximadamente el 0,02 %. El tritio 
es radiactivo y unicamente se encuentran pequenas cantidades en el agua. Los numeros 
indican los pesos atomicos aproximados. La mayor parte de los elementos son mezclas de 
isbtopos (por ejemplo, el estano tiene nada menos que diez). 




tritio ( 5 H) tiene t proton y 2 neutrones. 
Algunos isotopos son inestables y sufren 
una desintegracion espontanea, con emi- 
sion de una o mas de tres tipos de par¬ 
tial las o radiaciones: ravos gamma (una 
forma de radiacion eleclromagnetica), 
rayos beta (electrones) y rayos alfa (nu- 
cieos de helio cargados positivamente a I 
estar despojados de sus electrones). Estos 
isotopos inestables se dice que son 
radiactivos. Mediante el uso de radio- 
isotopos, los biologos son capaces de ras- 
trear los movimientos de los elementos a 
traves del organismo y localizarlos en £1. 
Nuestros conocimientos actuates de las 
vias metabolicas en los animales y plan- 
tas son, en gran parte, el resultado de este 
poderoso instruinento analitico. Hntre los 
radioisotopos mas comunes estan el car- 
lx>no 14 ( ! *C), el tritio y el RVsforo 32 ( 32 P). 

<Cl'BIERTAS> O «CAPAS» 
ELECTRONICAS DE LOS ATOMOS 

Segun el modelo planetario del atomo de 
Niels Bohr, los electrones giran alrededor 
del nucleo del atomo en orb it as circu la¬ 
res, de energia y tamano precisos. El con- 
junto de orbitas de cualquier energia y 
tamano constituye una cubierta o capa 
electronica. Esta representation simplifi- 
cada del atomo se ha modificado grande- 
mente por comprobaciones experimenta- 
les mas recienres; ya no se supone que 
existan las trayectorias definidas de los 
electrones, y la cubierta electronica se con- 
sidera una ancha region difusa del espa- 
cio en rorno al nucleo mas que una estre- 
cha cubierta externa de radio definido. 

Sin embargo, el viejo modelo planeta¬ 
rio todavia es util para interpretar los feno- 
menos quimicos. El numero de capas con- 
centricas necesarias para contener los 
electrones de un elemento varia depen- 
cliendo del elemento. Cada capa contiene 


un numero maximo de electrones. La pri- 
mera, la mas proxima al nucleo, puecle 
contener un maximo de 2 electrones, y la 
segunda capa puede contener 8; otras 
capas tambien tienen un numero maximo, 
pero el atomo no puede lener mas de 
8 electrones en su capa exterior. Las capas 
intercuts se llenan primero y, si no hay sufi- 
cientes electrones para llenar todas las 
capas, la ultima queda incompleta. El 
hidrogeno tiene 1 proton en su nucleo y 
J electron en su orbita unica. pero ningun 
neutron. Euesto que su cubierta puede 
contener 2 electrones, tiene una capa 
incompleta. El helio tiene 2 electrones en 
su unica cubierta v su nucleo esta forma- 
do por 2 protones y 2 neutrones. Como 
esa disposition de 2 electrones en la 
cubierta del helio es el numero maximo 
pain ella, la cubierta queda cerrada e impi- 
cle toda actividad quimiea. No se conoce 
compuesto alguno de helio. Hi neon es 
otro gas inerte (quimicamente inactive) 
debido a que su capa externa contiene 8 
electrones. el numero maximo (Figura B- 
3). Sin embargo, se pueden producir com- 
puestos estables de xenon (otro gas iner¬ 
te) con fluor y oxigeno. bajo condiciones 
especiales. El oxigeno tiene un numero 
atomico de 8. Sus 8 electrones estan situa- 
dos: 2 en la primera capa y 6 en la segun- 
cla (Figura 15-3). Es quimicamente activo y 
forma compuestos con casi todos los ele¬ 
mentos, exceptuando los gases inertes. 

Enlaces QuiMicos 

Segun se ha dicho anteiiormente, los ato- 
mos se unen entire si mediante enlaces 
quimicos para formar molcculas; los ato- 
mos de cada elemento Forman molecu- 
las enlre si o con atomos de otros ele¬ 
mentos de manera determinada, que 
depende del numero de electrones en sus 
orbitas externas. 



Carbono 



Neon 


Figura B-3 

Capas electronicas de tres atomos 
comunes. Puesto que ningun atomo puede 
tener mas de 8 electrones en su capa mas 
externa y 2 en la capa mas interna, el neon 
es quimicamente inactivo. Sin embargo, las 
segundas capas del carbono y del oxigeno, 
con 4 y 6 electrones, respectivamente, estan 
abiertas, por lo que estos elementos son 
inestables electronicamente y reaccionan 
cuando se ponen en contacto con atomos 
adecuados. Las propiedades quimicas de 
los atomos vienen determinadas por su capa 
exterior de electrones. 


Enlaces ionicos 

Los elementos reaccionan de forma que 
puedan alcanzar una configuradon esta- 
ble de electrones en sus capas externas. 
El numero de electrones en la capa exter¬ 
na varia de 0 a 8. Tanto con 0 como con 
8 en esa capa, el elemento es inactivo 
quimicamente. Cuando hay menos de 8 
electrones exrernos, el atomo tiende a 
percler o ganar electrones para lener una 
capa externa de 8. I)e ello resulla un 








Figura B-4 

Enlace i6nico. Cuando un 6tomo de sodio y uno de cloro reaccionan para formar una 
molecula, se transfiere un unico electron de la capa externa del sodio a la capa externa del 
cloro. Esto de lugar a que la capa exterior o segunda (la tercera ahora esta vacia) del sodio 
tenga 8 electrones y tambien tenga 8 electrones el cloro en su capa tercera o externa. El 
compuesto que se forma entonces es el cloruro sodico (NaCI). Por la pbrdida de un 
electrbn, el sodio se convierte en un ion positivo y por la ganancia de un electrbn el cloro se 
convierte en un ion negativo. Este enlace ionico es la gran fuerza electrostatica que actua 
entre los iones cargados positiva y negativamente. 





atomo con carga electric a neta, que se 
denomina ion. Los atomos con 1 a 3 elec¬ 
trones en la capa externa tienden a per- 
derlos y se carga n positiva me nte debido 
al exceso de protones en el nucleo. Los 
atomos con 5 a 7 electrones en la orbita 
externa tienden a adquirir electrones de 
otros atomos, resultando cargados nega¬ 
tivamente por tener mayor numero de 
electrones que de protones. Los iones 
positivos y los negativos tienden a unirse. 

Todo atomo tiende a completar su 
capa externa para aumentar su estabilidad 
en present* ia de otros atomos. Exam me¬ 
mos como 2 atomos con orbitas externas 
incompietas, el sodio y el cloro, pueden 
interactuar para llenar sus capas externas. 
El sodio, con 11 electrones, tiene 2 en la 
primera capa, 8 en la segunda y solamente 
1 en la tercera, que esta muy incompleta; 
si se perdiera esta tercera capa de elec¬ 
trones, la segunda se convertiria en capa 
externa y produciria un atomo estable. El 
cloro, con 17 electrones, tiene 2 en la pri- 
mera capa, 8 en la segunda y 7 en la ter¬ 
cera, incompleta. El cloro tiene que ganar 


un electron para completar su capa exte¬ 
rior y quedar estable. Claramente, la trans¬ 
ference del electron de la capa externa 
del sodio a la incompleta tercera capa del 
cloro proporciona la estabilidad simulta- 
nea a ambos atomos. 

El sodio, ahora con 11 protones, pero 
con solo 10 electrones, se hace electropo- 
sitivo (Na*). Al adquirir 1 electron del 
sodio, el cloro contiene 18 electrones, pero 
solo 17 protones, entonces el cloro se con¬ 
vierte en un ion cloro electronegative) 
(Cl ) . Puesto que las cargas distintas se 
atraen, se ha formado una gran fuer/a elec- 
trostatica, llamada enlace ionico (Figura 
B-4). El compuesto i6nico formado, clo¬ 
ruro sodico, se puede representar en nota- 
cion de puntos como: 

• • ft 

Na* + ‘Ci: —►Na + + <:ci:r 

• • • • 

El numero de puntos muestra el numero 
de electrones presentes en la capa exter¬ 
na del atomo: 7 en el caso del atomo de 
cloro neutro y 8 en el ion cloro; 1 en el 
caso del atomo neutro de sodio y ningu- 
no en el ion sodio. 


Escruccura basica de la materia 853 

Si un elemento con 2 electrones en su 
capa externa, como el calcio, reacciona 
con el cloro, entonces tiene que ceder- 
los ambos, uno a cada uno de dos ato¬ 
mos de cloro, y el calcio pasa a doble- 
mente positivo: 

Ca:+2-Ci:—* Ca 2+ + 2(1 Cl:r 

• • ■ • 

Los procesos que implican la perdida 
de electrones se Hainan reacciones de 
oxidacion; los que implican ganancia de 
electrones son reacciones de reducci6n. 
Puesto que los dos tipos de reacciones de 
oxidacion y reduccion cx'unren simultanea- 
mente, cada uno de estos procesos es, en 
realidad, una «hemirreaccion». La reaccion 
completa se llama de oxido-reduccion o, 
simplemente, reaccion redox. La termi- 
nologia se presta a confusion, por cuanto 
las reacciones de oxidacion-reduccion 
implican transferencia de electrones, mas 
bien que (necesariamente) una reaccion 
con el oxigeno. Sin embargo, es mas facii 
aprender el sistema que intentar cambiar 
lo establecido. 

Enlaces covalentes 

Tambien se puede alcanzar la estabilidad 
cuando 2 atomos comparten electrones. 
Volvamos a considerar el atomo de cloro 
que, como hemos visto, tiene una capa 
externa incompleta de 7 electrones. La 
estabilidad se consigue con la ganancia 
de 1 electron. Una de las vias para con- 
seguirlo es que 2 atomos de cloro com - 
parian un par de electrones (Figura B-5). 
Para ello, los 2 atomos de cloro deben 
superponer sus terceras capas de forma 
que los electrones puedan entonces sola- 
parse sob re ambos atomos y completar 
de esta manera ambas capas. Muchos 
otros elementos pueden formar enlaces 
covalentes (o de pares de electrones). 
Son ejemplos el hidrogeno (H 2 ) 

h• + h■ —* h:h 

y el oxigeno (O z ) 

• • •• •••• 

o: + :o—► o::o 

• • •• • • ♦ ♦ 

En este caso, el oxigeno debe compartir 
dos pares de electrones para alcanzar la 
estabilidad. Cada atomo tiene, ahora, 8 
electrones en su capa externa, el nume¬ 
ro estable. 

Los enlaces covalentes tienen gran sig- 
nificado en los sistemas vivientes, ya que 
la mayor parte de los bioelemenlos (car- 
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Enlace covalente. Cada atomo de cloro 
tiene 7 electrones en su capa externa y, al 
compartir un par de electrones, cada 
atomo adqulere una capa exterior completa 
de 8 electrones, formando entonces una 
molecula de cloro (Cl 2 ). 

bono, oxigeno, nitrogeno e hidrogeno) 
casi siempre comparten electrones en 
fuertes enlaces covalentes. La estabilidad 
de estos enlaces es esencial para la inte- 
gridad del DNA y de otras macromole- 
culas, que si se disociasen fad l mente pro- 
vocarian un desorden biologico. 

La capa externa del carbono contie- 
ne 4 electrones. Este elemento esta dota- 
do de gran capacidad para formar diver- 
sidad de configuraciones atftmicas, 
consigo mismo y con otras moleculas. 
Por ejemplo, puede compartir electro¬ 
nes con el hidrogeno para for mar meta- 
no (Figura B-6). El carbono, entonces, 
alcanza la estabilidad con 8 electrones 
y cada atomo de hidrogeno se hace esta- 
ble con 2 electrones. Tainbifin el carbo¬ 
no se puede unir consigo mismo (y con 
hidrogeno) para formar, por ejemplo, 
eta no: 

H H H H 

h : c : c : h o h—c—c—h 

•• •• || 

H H H H 

El carbono tambien forma enlaces cova¬ 

lentes con el oxigeno 

-c- + 2o:—* o::c::o 

Esta configuration es un «doble enlace» 
que se escribe usual mente como 
O “C «0. El carbono incluso puede for¬ 
mar enlaces triples, como, por ejemplo, 
en el acetileno: 

h:c:::c:ho h—c=c—h 

El aspecto significativo de cada una de 
esas moleculas es que cada carbono gana 
4 electrones. Esta forma de compartir 
puede suceder con el carbono y otros 


elementos o con otros atomos de carbo¬ 
no, y muehas veces la estabilidad de I os 
8 electrones se alcanza mediante enlaces 
multiples. 

Estos ejemplos solo son una muestra 
para ilustrar la asombrosa versatilidad del 
carbono. Virtual mente forma parte de 
todos los compuestos que existen en la 
materia viva; sin el carbono, la vicla tal 
como la conocemos, no existiria. 

Enlaces de hidrogeno 

Los enlaces de hidrogeno se describen 
como «debiles» porque requieren poca 
energia para romperse. No se forman al 
transferir o compartir electrones, sino que 
resultan de una distribution desigual de 
la carga en la molecula, la cual se hace 
polar. Por ejemplo, los 2 atomos de hidro- 



Atomo de hidrogeno 



Atomo de carbono 



Figura B-6 

En el metano, cada uno de los 4 atomos 
de hidrogeno comparte un electron con el 
atomo de carbono. Estan situados 
simetricamente alrededor del atomo de 
carbono y forman una piramide 
tetraedrica, en la que cada uno de los 
4tomos de hidrogeno es equidistante de 
los demas. 



Figura B-7 

Estructura molecular del agua. Los dos 
atomos de hidrogeno unidos 
covalentemente a un atomo de oxigeno 
estan dispuestos en un angulo de unos 
105 grados entre si. Puesto que la carga 
electrica no es simetrica, la molecula es 
polar, con extremos cargados positiva y 
negativamente. 

geno que comparten electrones con el 
atomo de oxigeno para formar agua (LLO) 
no estan separados entre si casi 180° sobre 
el oxigeno, sino que forman un angulo de 
unos 105° (Figura B-7). Asi pues. el lado 
de la molecula alejado de los atomos de 
hidrogeno es mas negativo y el lado del 
hidrogeno es mas positive) (en contrasre 
con la molecula de metano [Figura B-6], 
en la que la situacion equidistante de los 
atomos de hidrogeno impide desplaza- 
mientos de carga). La atraccion electros- 
tatica entre la parte electropositiva de una 
molecula de agua forma un enlace de 
hidrogeno con la parte electronegativa de 
una molecula adyacente. La capacidad de 
las moleculas de agua para formar enla¬ 
ces entre ellos (Figura B-8) es responsa- 
ble de muehas propiedades de esta sus- 
tancia unica (p. 23). Los enlaces de 
hidr6geno son importantes en la forma- 
cion y funcionamiento de otras sustancias 
biologicamente activas, como son las pro- 
teinas y los acidos nudeicos (p. 27-29). 

Acidos, bases y sales 

El ion hidrogeno (H + ) es uno de los iones 
mas importantes en los seres vivos. El 
atomo de hidrogeno contiene un electron 
unico. Cuando este electron se transfie- 
re completamente a otro atomo (no sen- 
cillamente compartido con otro atomo, 
como en el caso de los enlaces covalen¬ 
tes con el carbono) solo queda el nucleo 
con su proton positivo. Cualquier mole¬ 
cula que se disocia en una solucion y 
libera un ion hidrogeno es un acido Un 
acido se clasifica como fuerte o dehil, lo 
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Molbcula de agua 







Enlace de hidrogeno 



Figura B-8 

Geometria de las moleculas de agua. Cada 
una de ellas esta unida por enlaces de 
hidrogeno (Ifneas de trazos) a otras cuatro 
moleculas de agua. Si se usan h'neas 
imaginarias para conectar los atomos de 
oxigeno divergentes, se obtiene un 
tetraedro. En el hielo se asocian los 
tetraedros entre si para formar una 
estructura reticular abierta. 


que depends dc hasta que punto la mole- 
cula acida se disocia en una solucion. 
Ejemplos de Acidos fuertes que se di- 
socian por complete en agua son el Sci- 
do clorhfdrico (HC1 —> H + + CP) y el 
acido nftrico (HN0 3 —> HP+ KOf). Los 
acidos debiles como el Acido carbonico 
(H*C0 3 —» H* + HCOP), se disocian solo 
ligeramente. Una disolucion de acido car- 
bonico tiene no disociadas la mayoria de 
las moleculas de acido carbon ico y s61o 
un pequeno numero de iones bicarbo¬ 
nate) (I-ICO 3 ") y de iones hidrogeno (IT). 

Una base contiene iones negativos 
denominados iones hidroxido y se puede 
clef in ir como una molecula o ion que 
puede aceptar un proton (ion hidrftgcno). 
Las bases se producen cuando se disuel- 
ven en agua productos que las contienen. 
El hidroxido sodico (NaOH) es una base 
fuerte porque se puede disociar por com¬ 
plete en el agua, dando iones sodio (Na + ) 
e hidroxido (OH“). Entre las caracteristi- 
cas de las bases estA su ca pad dad para 
combinarse con iones hidrogeno, decre- 
ciendo entonces la concentracion de estos. 
Al igual que los acidos, las bases varian 
en su intensidacl de disociacion de iones 
hidroxido en las disoluciones acuosas. 

Una sal es un compuesto que resul- 
ta de la interaccion quimica de un acido 
y una base. La sal comun, el cloairo sodi¬ 
co (NaCl), se forma por la interaccion del 


acido clorhklrico (HCl) y el hidroxido 
sod ico (NaOH). En el agua, el HCl se 
disocia en iones II y CP. Estos iones se 
combinan para formar agua (IUO) y los 
iones cloro y sodio permanecen como 
una forma disuelta de sal (Na'Cl ): 

H f Cr + Na~OH -> Na'Cl + 11,0 

Acido Base Sal 

Los acidos organicos se caracterizan, 
generalmente. por tener en su molecula 
el gmpo carboxilo (-COOH). Son acidos 
debiles porque del carboxilo se disocia 
de modo reversible una proporcion rela- 
tivamente pequena de IP: 


R—C=0 

I 

O—H 



+ H' 


Concentracion de iones 

DE HIDROGENO (pH) 

Las soluciones se clasifican en acidas. 
basicas o neutras, segun la proporcion de 
iones hidrogeno (11 ) e hidroxido (OH") 
que posean. Kn las acidas, hay un exce- 
so de iones hidrogeno; en las alcalinas o 
basicas, es mas comun el hidroxido; y en 
las neutras, ambos iones se encuentran 
en igual numero. 

Para expresar la acidez o alcalinidad 
de una sustancia se emplea una escala 
logantmica, un tipo de abreviatura mate- 
malica, que usa los numeros del I al 14. 
Este es el pH, que se define como: 


pH - log,, 


R representa un grupo atom ico determi- 
nado de la molecula. Algunos acidos 
orgAmicos comunes son: acctico. citrico, 
formico, lActico y oxalico. 


pH = —log j oil P) 

Asi pues, el pi I es el logaritmo decimal 
negativo de la concentracion de iones 



Ejemplos de 
soluciones 


Acido clorhidrico, 
acido del estomago 

Zumo de limon 
Vinagre, cola, cerveza 
Tomates 

Cafe negro, agua de 
lluvia normal 

Orina, saliva 

Agua pura, 
sangre 

Agua de mar 
Bicarbonato sodico 
Gran Lago Salado 
Amomaco casero 
Lejia casera 
13 Limpiador de homos 

M Hidroxido sodico 


Figura B-9 

Escala de pH. Un pH de 7 se considera neutro. Valores por debajo de 7 son acidos y cuanto 
mbs bajo es el valor mas bcida es la solucibn. Valores sobre 7 son basicos 0 alcalinos y 
cuanto mbs alto es el valor mbs bbsica es la solucibn. En la figura se presentan liquidos 
representatives con valores de pH aproximados. 
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hidrogeno. En otras palabras, cuando la 
concentracion de iones hidrogeno se 
expresa exponencialmente, el pH es el 
exponente, pero con signo cambiado; si 
[H + ] = 10" 2 , sera el pH = -(-2) = +2. Por 
desgracia, el concepto de pH puede pres- 
tarse a confusion, pues cuando [Hi dis- 
minuye, el pH aumenta. Los numeros 
inferiores a 7 indican la zona acida; los 
numeros superiores a 7, alcalinidad. El 7 
indica neutralidad, esto es, igual numero 
de iones H + que de iones OH". Segun 
esta escala logaritmica, un pH de 3 es 10 
veces mas acido que uno de 4; un pH de 
9 es 10 veces mbs alcalino que uno de 8. 

Acci6n tamponadora 

La concentracion de iones hidrogeno en 
los fluidos extracelulares debe estar regu- 
lada de forma que las reacciones me- 
tabolicas, dentro de la c£lula, no resulten 
afectadas negativamente por cambios 
continuos de la concentracion de hidro¬ 


geno, a la cual son extremadamente sen- 
sibles. Un cambio de pH de solamente 
0,2 del pH normal de la sangre (aproxi- 
madamente 7,35) en los mamiferos, 
puede producir alteraciones metabolicas 
graves. 

Para mantener el pH dentro de los 
limites fisiologicos, hay deltas sustancias. 
en las celulas y los organismos, que tien- 
den a compensar cualquier cambio en el 
pH cuando se producen acidos o alcalis 
en reacciones metabolicas, o se ariaden 
estos a los fluidos del cuerpo. Estas sus¬ 
tancias se llaman tampones. Un tampon 
es una mezcla de un acido debil ligera- 
mente ionizado y su sal completamente 
ionizada. En tal sistema. al aiiadir H + este 
se combina con el anion de la sal para 
formar un acido no disociado y al ariadir 
OH" se combina este con If para formar 
agua. Los tampones mas importantes en 
la sangre y en otros fluidos extracelula¬ 
res son los bicarbonatos y los fosfatos; 
tambien las moleculas organicas, tales 


como los aminoacidos y las proteinas, 
son tampones importantes en el interior 
de la celula. 

El tampbn bicarbonato consta de 
acido carbonico (H 2 C0 3 , un acido debil) 
y su sal, el bicarbonato sodico (NaHC0 3 ). 
Este bicarbonato esta fuertemente ioni¬ 
zado en iones sodio (Na*) e iones bicar¬ 
bonato (HCOD. Cuando un acido fuer- 
te (por ejemplo el HC1, se anade al fluido. 
los iones H + del acido disociado reac- 
cionaran con el ion bicarbonato para for¬ 
mar un acido muy debil, el acido carb6- 
nico, que se disocia solo ligeramente. 
Entonces se eliminan los iones H + del 
HC1 y el pH se altera poco. Cuando una 
base fuerte (por ejemplo, NaOH) se agre- 
ga al fluido, los iones OH - de la base 
fuerte reaccionaran con el acido carbo¬ 
nico captando iones H + del H ? CO, para 
formar agua e iones bicarbonato. De 
nuevo la concentracion de iones H‘ en 
la solucion se alterara y el pH se man- 
tendra casi inalterado. 









Este Glosario recoge definiciones y 
derivaciones de los terminos tGcnicos. 
unidades y nombres (excluyendo taxones) 
mas importantes usados en el texto 

A 

absceso CL. abscessus, que va had a fuera). 
Fluido tisular con celulas muertas 
confinado en un area localizada, que 
causa inflamacion, 
abertura (L. apertura , de apetire , 

destapar). Boca en la primera espira de 
la concha de lOvS gasteropodos. 
abiotico (G. a, sin + biotas , vida). 

Caracterizado por la ausencia de vida. 
abomaso (L. ab , desde + omasum , panza) 
Cuarta y ultima camara del estomago de 
los mamiferos. 

aboral CL. ab , desde + os, boca). Region de 
un animal opuesta a la boca. 
acantodios (G. akantba, espinoso). Uno de 
los primeros grupos conocidos de peces 
mandibulados vercladeros, desde el 
Silurico inferior al Permico inferior, 
acantor (G. akantba, espina + or), Primer 
estaclo larvario de los acantocefalos en el 
hospedador intermediario. 
acelomado (G. a, no + koiloma , cavidad). 
Animal sin celoma, como los 
platelmintos y nemertinos, 
acetabulo (L. acetabulum, pequena salsera 
para vinagre). Verdadera ventosa, 
especial men te en trematodos y 
sanguijuelas. Tambien, fosa iliaca donde 
se aloja la cabeza del femur, 
acicula (L. acicula , aguja pequena). Cerda 
de soporte en forma de aguja presente 
en los para pod ios de algunos poliquetos. 
acido desoxirribonucleico (DNA) 

Material genetico de todos los 
organismos, organizado 
caracteristicamente en secuencias 
lineales de genes. 

acido graso. Acido organico satu ratio de 
f6rmula general C n Oj , presente en 
la grasa natural de animales y plantas. 
acido. Molecula que, en solution, se disocia 
para producir un ion hidrogeno. 
acino CL. acinus, uva). Pequeno lobulo de 
una glandula compuesta, o cavidad en 
forma de saco en el extremo de un 
conducto. 

aciimatacion CL. ad, hacia + G. klima, 
clima). Adaptaci6n fisiologica gradual en 
respuesta a cambios ambientales 
relativamente perdurables. 


acontio (G. akontio, dardo). Hstmctura 
filiforme portadora de nematocistos, 
localizada en el mesenterio de la 
a nemo n a de mar. 

acrocentrico (G. akros. extremo + ken iron, 
centro). Cromosoma con el centromero 
cerca de un extremo. 

acron (G. akron , cumbre). Region preoral 
de u n insecto. 

actina (G. aktis , linea reaa). Protefna en los 
tejidos contractiles que forma los 
miofilamentos finos del musculo estriado. 
actinotroca (G. aktis . rayo + trockos, 

rueda). Forma larvaria de los foronideos. 
adaptation (L. adaptattis, , adaptado). 

Estrucaira anatomica. proceso fisiologico 
o rasgo del comportamiento que 
evolucion6 por seleccibn natural, mejora 
la cap acid ad de un organ ismo para 
sobrevivir y se transmite a la 
descendencia. 

aductor CL. ad, hacia + ducere , conducir). 
Musculo que dirige una paite hacia el 
eje de simetria principal o musculo que 
cierra las valvas de un molusco 
adenina (G. aden, glandula + ina y sufijo). 
Base purica; componente de los 
nucleotidos y acidos nuclei cos. 
adenosina (di-, tri-) fosfato (ADP y ATP) 
Nucleotido compuesto por adenina, 
ribosa y dos (ADP) o tres (ATP ) unidades 
fosfato; el ATI 5 es un compuesto de alta 
energia que, con el ADP, sirve en las 
celulas como sistema de transmision de 
energia ligada a fosfatos. 
adiposo (L. adpes, grasa). Tejido graso, 
grasa, 

adrenalina (L. ad, hacia + renal is, relativo 
al rifion). Hormona producida por las 
glandulas adrenales o suprarrenales; 
epinefrina. 

adsorcion (L. ad, hacia + sorbeo , absorber). 
Adhesion de moleculas a cuerpos 
s61idos. 

aerobiosis (G. aer ; aire + bios, vida). 
Forma de res pi radon dependiente de 
oxigeno. 

aferente (L. ad, hacia + ferre, llevar). Que 
lleva o conduce hacia algun organo, por 
ejemplo los nervios que conducen 
impulsos hacia el cerebro, o los vasos 
sanguineos que llevan sangre a un 
organo; opuesto a eferente. 
agonLsta (G. agonistes, combatiente). 

Relativo a la conducta de amenaza o 
action ofensiva dirigida hacia otro 
organ is mo. 


agregacion En ecologia, un grupo de 
especies que explotan el mismo tipo de 
ambiente de manera similar, 
agresion (L. aggress us, atacar). Acci6n o 
procedimiento de conducta ofensiva. 
ajolote (Nahuatl, atl, agua + xolotl, espiritu). 
Estadio larvario de algunas especies del 
genero Am bystoma (como Ambystoma 
tigrinum) que poseen reproduction 
neotenica. 

alado (L. alatus, ala). Que posee alas, 
al an to ides (G. alias, salchicha + aides, 
forma). Una de las me mb ran as 
extraembrionarias de los amniotas. con 
funciones respiratorias y excretoras en 
aves y reptiles, que tiene un importante 
pa pel en el desarrollo de la placenta de 
la mayoria de los mamiferos. 
albuinina (L. albumen, clara del huevo). 
Una de las grancies clases de proteinas 
simples que son constituyentes 
importantes del plasma sanguineo y 
fluidos tisulares de vertebrados, y 
tambien presente c*n la leche, la tiara del 
huevo y otras sustancias animales. 
alelo (G. allellon, del uno al otro). Forma 
alternative de genes que codifican para 
el mismo caracter. Situado en el mismo 
locus en cromosomas liomologos. 
algas coralinas. Algas que precipitan 
carbon a to calcico en sus tejidos; 
importantes cola bora doras en la 
formation de arrecifes de coral, 
alimentacion por flltracion. Cualquier 
proceso de alimentation en el cual las 
particulas suspendidas en el agua son 
filtradas. 

alimentario (L. a li men turn, alimento). 

Relativo a funciones nutritivas. 
alografo (G. alios, otro + graphos, linea). 
Organo o pieza de tejido transferido de 
un individuo a otro de la misma especie 
que no sea gemelo univitelino; 
homografo. 

alometria (G. alios, otro + metria, niedida). 
Crecimiento relativo de una parte de un 
organismo respecto al conjunto de este, 
alopatrida (G. alios, otro + patra, patria). 

En regiones gcograficas separadas y 
mu tu a mente exciu yentes. 
altricial (L. althces, nodrizas). Referido a 
animales j6venes (especialmente aves) 
que se han criado en condiciones de 
dependencia. 

alula (L. dim. de ala , ala). Primer dedo o 
pulgar del ala de un ave, de tamano muy 
reducido. 
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alveolo (L dim. tie alveus, cavidad. hueco). 
Pequena cavidad, como los sacos 
microscopicos de los pulmones. la parre 
terminal de una glandula alveolar, o la 
foseta osea donde se aloja un diente. 
ambulacro (L ambulare. andar). Hn los 
equinodermos. snrcos radiales por 
donde los pies ambulacrales del sistema 
acuifero salen a I exterior, 
amebocito (G. amoibe. eambio + kytos. 
conducto vacio). Celu la de los 
in vertebra dos, frecuentemente con 
funciones defensivas contra partial las 
extranas (invasoras). 
ameboide (G. amoibe. eambio + aide, 
semejante). Semejante a la ameba por 
emitir pseudopodos. 
amictico (G. a, sin + miktos , mezclado). 
Referente a las hem bras de los rotfferos, 
que producen linicamente huevas 
diploides que no pueden ser 
fecundadas, o los huevas procedentes 
de dichas hembras. Com para r con 
miclico. 

amilasa (L. amylum. almidon + asa, sut'ijo 
que significa enzima). Enzima que 
fragmenca el almidon en unidades mas 
peejuenas. 

aminoacido. Acido organico con un grupo 
amino (-Nil*) . Son los componentes 
estructurales de las proteinas. 
a mitosis (G. a. sin + mil os, filamento). 
Forma de division celular en la que no 
ocurren cambios nucleares mitoticos; 
division sin separacion de eromosomas 
liermanos. 

aniniocentesLs (G. amnion, mem bra na 
que rodea a l feto + cerites, puncion), 
Fxtraccion por puncion de una muestra 
del Ifquido que rodea al embrion en 
desarrollo para examinar eromosomas 
de celulas embrionarias y para otras 
pru el xis. 

amnios (G. amnion, membrana que rodea 
a I feto). La mas interna de las 
membranas extraembrionarias que 
const it uye un saco lie no de fluido 
alrededor del embrion en los amniotas. 
amniota. Que posee amnios. Como 
sustantivo. animal que desarrolla el 
amnios en estado embrionario. es decir. 
reptiles, aves y mamiferos. 
amplexo(L. am plexus, abrazo). A braze) 
copulatorio de ran as y sapos. 
ampolla ( L. ampulla, frasco). Vesicula 
membranosa. Dilatacion en un extremo 
de eada canal semicircular revestida de 
epitelio sensorial. Tambien, vesicula 
muscularizada sob re el pie ambulacral 
en el a para to acuifero de los 
equinodermos. 

anabolistno (G. ana, arriba + hoi, tirar + 
is mo. sufijo que significa estado). 
Metabolismo constructivo. 
anadromo (G. anadromos, que corre hacia 
arriba). Keferido a peces cjue desde el 
mar ascienden por los rios pant desovar. 


anaerobiosis (G. an, no + aer, aire + bios, 
vida). Respiracion que no requiere 
oxigeno. 

anafilaxis (G. ana, arriba + pbylax, 
proteccibn). Reaccion in medial a de 
hipersensibilidad sistemica (del cuerpo 
entero). 

analogia (L. analog us, analogo). Similitud 
de fund An, pero no de origen. 
anapsidos (gr., an. sin + apsis, arco). 

Amniotas en los cuales el craneo carece 
de aberturas temporales, con las rortugas 
coino unicos representantes actuates, 
anastomosis (G. ana. de nuevo + stoma. 
boca). Union de dos o mas vasos 
sanguineos. libras u otras estructuras 
para formar un entramado reticular, 
androgenica (glandula) (G. aner, macho 
+ gennaien, producir). Glandula de los 
crustaceos que provoca el desarrollo de 
caracteristicas mascu linas. 
androgeno (G. andros. hombre + genes, 
nacimiento). Cualquier hormona sexual 
de los machos de los vertebrados. 
anemia falciforme. Un estado que causa 
un colapso en los eritrocitos (forma de 
hoz) por baja tension de oxigeno. El 
esrado se manifiesta cuando un 
individuo es homozigoto para el gen de 
la hemoglobina -S (HbS). 
aneuploidia (G. an, sin, no + eu, verdadero 
+ ploide, multiple). Peril ida o ganancia de 
un cromosoma: celu las del organ ismo 
con un cromosoma menos que el numero 
normal o con uno mas, por ejemplo, 
trisomia 21 (sindrome de Down), 
anilblastula (Ci. ampbi , en ambos lados + 
blastos. germen + ula, pequeno). Estado 
larvario de vida libre de algunas 
esponjas marinas; semejante a la 
blast ula, pero con flagelos unicamente 
en las celu las del polo animal; las del 
polo vegetativo no son llageladas. 
anfidio (G. amphidea, algo ([lie esta unido 
alrededor). Cada uno del par de organos 
sensoriales anteriores de ciertos 
nematodos. 

angiotensina (G. anggeion, vaso + L. 
tensio, tensar). Proteina sanguinea 
forma da a partir de la in te race ion de la 
renina y una proteina hepatica, que 
produce un increme n to de la pres ion 
sanguinea y estimulu la libera cion de 
aldostcrona y ADH. 
angstrom (de Angstrom, fisico sueco). 

Unidad de longitucl ecjuivalente a la 
diezmi Hones iina parte de un mill metro 
(10 mm). Se representa por el simbolo A. 
anhldrasa (G. an. no + bydor, agua + asa, 
sufijo de enzima), Enzima implicada en la 
obtencion de agua a partir de un 
compuesto. La anhidrasa carbonica 
provoca la conversion del acido carbonico 
en agua v dioxido de carbono. 
anisogamelos (Ci. an isos, d is t into + 
gametes, esposo). Gametos de una 
espccie que difieren en forma o tamano. 


annulus (L. annulus . anillo). Esrructura en 
forma de anillo, coino los aniilos 
superficiales de las sanguijuelas. 
antecesor planuloide (L. planus, aplanado 
+ G. eidos, forma). Forma hiputeliea tjiie 
representa el antecesor de los cnidarios 
y los platelmintos. 

antena(L. antenna, palo mastelero). 

A pend ice sensorial de la cabeza de los 
artropodos. o el segundo cle los dos 
a pend ices si mil a res en los crustaceos. 
anterior (L. anterior, comparative de ante, 
antes). Extremo de un organ ismo donde 
se encuentra la cabeza, o (como 
adjetivo) hacia ese extremo. 
anticodon. Secuencia de tres nucleotidos 
en el RNA de transferencia 
complementaria de un codon en el RNA 
mensajero. 

anticuerpos. Proteinas (inmunoglobulinas) 
en la superficie celular y disueltas en la 
sangre, capaces de combinarse con los 
antigenos que han estimulado su 
produce ion. 

antlgeno. Cualquier sustancia capaz de 
provocar una respuesta inmunitaria; la 
mayoria son proteinas. 
anti pat ico, ca (G. ampbi, en ambos lados 
+ pathos, sufrimiento). Relativo a las 
mol ecu las con una parte soluble en 
agua (polar) y otra parte insoluble 
(a polar). 

antracosaurio (G. anthrax, carbon + 
sauros. lagarlo). Grupo de anfibios 
laberintodontos del Paleozoico. 

A.P. Antes del presente, 
apendicular (L. ad, a + pendere , colgar). 
Perteneciente a los a pend ices. 
Tambien, perteneciente al a pd* nil ice 
verm i forme. 

apical (L. ajrex, extremo superior). 

Perteneciente a I extremo superior o a pice, 
apice (I., apex, cunibre). Punlo mas alto o 
superior. Tambien extremo inferior 
puntiagudo del corazon. 
apocrino (G. apo. lejos + krinein. separar). 
Aplicado a un tipo de glandula 
sudoripara de los mamiferos que 
produce una secrecion viscosa por 
rot lira de una parte del citoplasma tie la 
c61ula secretora. 

apopilo (G. apo, lejos de + pyle, puerta). 
En las esponjas. a be rt lira que 
cornunica el canal radial con el 
espongocele. 

apoptosis (G. apo , prefijo que significa en 
direccion opuesta +- ptosis, caida). 
Muerte celular determinada 
geneticamente, muerte celular 
programada. 

arboricola (I.. arbor, arbol). Que vive en 
los arboles. 

arcosaurio (G. archon. dominante + 
sauros. lagarto). Verteb ratios tliapsidos 
avanzatlos, grupo que incluye los 
actuales cocodrilos y los extintos 
pterosaurios v dinosaurios. 
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area de influcncia, dominio vital. Area 
que un animal utiliza en el desarrollo de 
su actividad. A diferencia de los 
territories, no se defienden. 
areolar (L. areola, espacio pequeno). Area 
pequena, como los espacios 
interfibrilares del tejido conjuntivo. 
arginina fosfato. Almacen de compuestos 
de fosfato (fosfflgeno) encontrados en 
muchos invertebrados y nsado para 
regenera r los almacenes de ATP. 
arquenteron (G. arcbe, comienzo + enteron, 
tubo digestive). Cavidad principal de un 
embri6n en estado de gastmla; queda 
tapizado por el endodermo y representa 
un future tube digestivo. 
arqueocitos (G. archaios , comienzo + 
kytos, conducto hueco). Celulas 
ameboides que desempenan diversas 
funciones en las esponjas. 
arquinefros (G. arebaois , antiguo + 

nephros , rinon), Rinon de los vertebrados 
ancestrales, que exusten actualmente solo 
en los embriones de mixines. 
arrecife barrera. Arrecife de coral que 
corre aproximadamente paralelo a la 
costa y esta separado de el la por un lago 
costero. 

arteria (L. arteria, arteria). Vase sanguineo 
que transporta sangre desde el corazon 
hacia la cavidad periferica. 
arteriola (L. arteria , arteria). Pequena 
ramificacion que cede sangre a una red 
ca pilar. 

artiodactilo (G. artios, recto + daktylos , 
dedos). Perteneciente a un grupo de 
mainiferos con dos o cuatro dedos en 
cada pata. 

asconoide (G. askos, vejiga). La forma mas 
simple de las esponjas, con canales que 
conducen directamente del exterior al 
interior. 

asexual. Sin organos sexuales 

desarrollados. Tambien significa «sin 
forinacion de gametos*. 
asimilacion (L. assimilatio, asimilacion). 
Absorcion v conversion de los nutrientes 
digeridos en materiales organicos 
p rotop 1 a sma t i c< >s. 

aterosclcrosis (G. atheroma , tumor de un 
material similar a gachas + skleros , duro). 
Knfermedad caracterizada por la 
formacion de plaquitas grasas que 
revisten o tapizan el interior de las 
arterias. 

atoca (G. a, sin + tokos, descendencia). 

Parte anterior no re p rod uc tor a de un 
poliqueto marino, por oposicion a la 
parte posterior reproductora (epitoca) 
durante la epoca de reproducci6n. 
atolon (de las Maldivas. atolu). Arrecife de 
coral o is la rodeada por un lago. 
atomo. La unidnd mas pequena de un 
elemento, compuesto por un nucleo 
denso de protones y (norma 1 mente) 
neutrones, rodeado por un sistema de 
elect rones. 


ATP. Trifosfato de adenasina. Hn 

Noqufmica, un ester de adenosina y 
acido trifosforico. 

atrio (L. atrium, vestibulo). Una de las 
camaras del corazon. Tambien, la 
cavidad timpanica del oklo y la gran 
cavidad que contiene la faringe en 
tunicados y cefalocordados. 
auricula (I.. auricula . dim. de auris, oreja). 
Una de las camaras poco muscularizadas 
del corazon; atrio; el pabellon auditivo; 
cuaiquier lobulo o expansion con esra 
forma. 

auricularia (L. auricula , diminutivo de 
oreja). Tipo de larva de los 
holoturoideos. 

autogainia (G. autos , si mismo + gam os. 
matrimonio). Proceso por el que el 
nucleo de los gametes, formados por 
meiosis, se fusionan en el mismo 
organismo donde se produjeron para 
restablecer el numero diploide. 
autosoma (G. autos, si mismo + soma. 
cuerpo). Cuaiquier cromosoma excepto 
los sexuales. 

autotomia (G. autos , si mismo + tomos, 
corte). Escision de una parte del cuerpo 
provocada por el propio organismo. 
autotrofo (G. autos, si mismo + trofos . 
comer). Organismo que fabrica sus 
nutrientes organicos a partir de 
materiales inorganicos. 
aviculario (L a vie a la, ave pequena + aria, 
semejante , o coneciado con). Zooide 
modificado unido a la superficie del 
zooide principal en los ectoproctos y 
que recuerda a un pico de ave. 
axial (L. axis, eje). Relativo al eje o tronco, 
en el eje o a lo largo de £1. 
axocele (G. axon, eje + koilos , hueco). El 
espacio celomico mas anterior de los 
tres que se forman durante el desarrollo 
larvario de los equinodermos. 
axon (G. axon, eje). Prolongacidn de una 
neurona que conduce el impulso hacia 
afuera desde el cuerpo celular y hacia el 
terminal sinaptico. 

axonema (L. axis, eje, G. nema , filamento). 
Conjunto de microtubulos de un cilio o 
flageio. usualmente dispuestos en un 
circuit) de nueve pares que encierran un 
par central; tambien microtubulos de un 
axopodio. 

axopodlo (G. axon, eje + pod ion, pie 

pequeno). Pseudopodio largo y delgado, 
mils o menos permanente, propio de 
ciertos protozoos sarcodinos. 

B 

barrera reproductiva (L. reproducer^, 
reproducir; M.F. harriere , barrera). 
Factores que impiden a una poblacion 
que se propaga sexualmente mezclarse e 
intercambiar genes con otra poblacion. 
base Mol ecu la que en disol ucion se disocia 
para producir un ion hidroxklo. 


basis, basipodito (G. basis, base + pons, 
podos, pie). El segundo, o distal, de los 
artejos del protopodio del apendice de 
un crustaceo. 

batipclagico (G. hathis, profundo + 
pelagos , mar abierto). Relativo a las 
profundidades del mar o que habita en 
ellas. 

bentos (G. benthos, profundidades del 
mar). Organismos que viven en el fondo 
de mares y lagos; adjetivo bent6nico 
bilirrublna (L. hi I is, bilis + mheo, rojo). 
Producto del gmpo hemo de la 
hemoglobina excretado en la bilis. 
biogenesis (G. bios, vida + genesis, 

nacimiento). Doctrina que explica que la 
vida se origina solo a partir de vida 
preexistente. 

bioluminiscencia. Producci6n de luz por 
los organismos vivos en los que cienas 
proteinas (luciferinas) en presencia de 
oxigeno y una enzima (luciferasa), se 
transforman en oxiluciferinas liberando 
luz en el proceso. 

bioma (G. bios, vida + oma, sufijo que 
significa grupo abstracto). Conjunto de 
com un idades an i males y vegeta les 
caracterizadas por condiciones 
climaticas y edal'icas; es la mayor 
unidad ecologica. 

biomasa (G. bios, vida + maza, masa). 

Masa total de organismos vivientes o de 
una poblacion especifica por unidad de 
area. 

biosfera (G. bios, vida + sphaira, globo). La 
parte de la Tierra donde hay seres vivos, 
biotico (G. biotas, vida). De o relativo a la 
vida. 

bipinnaria (L. hi, , doble + pinna, ala + 
aria, semejante a). Litrva ciliada, de 
simetria bilateral y vida libre, de los 
equinodermos asteroideos; da lugar a la 
laiva braquiolaria. 

birrameo (L. hi, dol>le + ramus, rama). 
Adjetivo que se refiere a los apendices 
divididos en dos partes o ramas, por 
oposicion a unirrameo, sin ramificar. 
bivalente (L. hi, dobie + valen, potencia. 
valor). Cada par de cromosomas 
homologos unidos en la primera division 
meiotica; una tetrada. 
blastocele (G. hlastos, germen + koilos, 
hueco). Cavidad de la bkVstula. 
blastocisto (G. hlastos, germen + kystis, 
camara de aire). Embri6n de mamifero 
en estado de blastula. 
blastomero (G. hlastos, germen + meros, 
parte). Celula precoz del desarrollo 
embrionario. 

blastoporo (G. hlastos , germen + pom?, 
poro). Abertura del arquenteron en la 
gastruia. 

blastula (G. hlastos, germen + L. ula, 
diminutivo). Estado embrionario 
temprano de la mayoria de los animates; 
esta formado por una masa hueca de 
celulas. 
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blefaroplasto (G. blepharon . pcs tart a + 
plastos . forniado). Ver cucrpo basal, 
boreal <L. harms, viento del Norte). 

Kclativo al area biotica septentrional 
caracterizada por un predominio dc 
bosque de conifer a y tundra, 
branquial (G. hmnehia , branquia). 

Relativo a las branquias. 
braquial (L. brachium , brazo). Relativo a I 
brazo. 

braqulolaria <L. hrachiola , brazo pequeno 
+ «;*/«, perteneciente a). Esta larva de los 
asteroideos se dcsarrolla a partir de la 
larva bipinnaria v posee tres 
prolongaciones preorales. 
bronquio (G. bronchos , traquea). Cada una 
de las dos divisiones primarias de la 
traquea que Ilevan a I pulm6n derecho e 
izquierdo. 

bronquiolo (C. hronchion , diminutive de 
fcrowdw.v, traquea). Ramification 
pequerta y de pared fina del bronquio. 
bucal (L. bucca , boca). Relativo a la 
cavidad bucal o boca. 
bursa (M.L. bursa , saco de piel). Cavidad 
en forma de saco. En los equinodermos 
ofiuroideos, los sacos abren en la base 
de los brazos e intervienen en la 
respiration y la reproduction (bursa 
genitorrespiratoria). 

c 

caliz (L. capullo de una flor). Alguna de las 
varias estructuras zoologicas con forma 
de taza. 

calona (I., calere , estar caliente). Unidad 
calorifica definida como la cantidad de 
calor necesaria para elevar la 
temperaiura de un gramo de agua de 
14.5 a 15,5 C; 1 cal « 4,184 Julios del 
Sistema Internacional cle Unidades. 
canales radiales. Salen del canal anular 
uno por cada radio o surco ambulacral 
de equinodermos. Tambien, los canales 
de coanocitos alineados en esponjas 
siconodes. 

capacidad dc transporte. Maximo numero 
de individuos que pueden resistir bajo 
condiciones ambientales espedficas. 
caparazon (Esp. Carapacbo , concha, 
cascara). Escudo protector que cubre el 
cefalotorax de ciertos crusulceos; parte 
dorsal del esqueleto externo de las 
tortugas. 

capitulo (L. capitulum, cabeza pequefta). 
Term i no a plica do a pequeftas estructuras 
con forma de cabeza en ciertos 
organismos; tambien se refiere a 
expansiones del cuerpo portadoras de 
piezas bucales en acaros y garrapatas. 
captaculo (L. capture, captar). Tentaculo 
que se extiende desde la cabeza en los 
moluscos escafopodos, e interviene en la 
alimentacion. 

capullo Cubierta protectora de un e.stado 
larvario o quiescente, a veces usado para 


referirse tanto a la cubierta como al 
contenido; por ejemplo el capullo de 
una mariposa o la cubierta protectora 
del embrion en desarrollo de ciertos 
anelidos. 

caracter. Componente del fenotipo (como 
moleculas especificas, rasgos 
morfologicos, etol6gicos u otros) 
utilizado por sistematicos para 
diagnosticar especies o taxones, o 
evaluar relaciones filogeneticas entre 
especies o taxones, o relaciones entre 
poblaciones de una especie. 
carbohidrato (L. carho , carbon + G. by dor, 
agua). Compuesto formado por carbono, 
hidrogeno y oxigeno de formula 
generalizada (CHiO) n . Tambien, 
aldehido o cetona derivados de 
alcoholes polihidricos, con atomos de 
hidrogeno y oxigeno en proportion 2:1. 
carboxllo (carbon + oxigeno + ilo, sufijo 
de radical qutmico). Grupo rtcido de las 
moleculas organicas -COOH. 
cardiaco (G. kardia , corazon). 

Perteneciente o relative) al coraz6n. 
carenada (L. carina, quilla). Que posee 
quilla; en particular, las aves voladoras 
cuyo esternon posee esta forma para la 
insertion de los musculos del vuelo. 
carga. En las sintesis proteica, reaccidn 
catalizada por RNAt sintetasa en la cual 
un aminoacido se une a su molecula de 
RNAt particular. 

carnivoro (L. carnicorns, comedor de 
carne). Cualquiera de los mamiferos del 
Orden Carnivora. Tambien, cualquier 
organismo que se alimente de animales, 
caroteno (L. carota. zanahoria + eno , sufijo 
para hidrocarburos insaturados de 
cadena corta). Pigmento carotenoide 
rojo, naranja o amarillo; precursor cle la 
vitamina A. 

cartilago (L. carfHager, semejante a L. cratis , 
enrejado obra de cesteria). Tejido mas o 
menos elastico, transliicido, que 
constituye la mayor parte del esqueleto 
de los embriones de vertebra dos jovenes 
y peces cartilaginosos adultos, como 
tibu rones y rayas; en formas m&s 
evolucionadas, la mayor parte se 
convierte en hueso. 

casta a. cast us, puro). Cada una de las 
formas polimorficas de una sociedad de 
insectos; cada casta tiene sus funciones 
especificas, como reina, obreras, 
solclados, etc. 

catabolismo (G, kata , descendente + hoi, 
tirar + ism, sufijo que significa estado). 
Metabolismo destaictivo; proceso por el 
cual moleculas complejas son reducidas 
a otras mas simples, 
catadromo (G. kata, descendente + 
dromo, corredor). Relativo a los peces 
que migran desde las aguas dulces al 
mar para la freza. 

catalizador (G. kata, aba jo + lysis, 

libera cion). Sustancia que acelera una 


reacciftn quimica, pero no forma parte 
del producto final de esta. 
caudal (L cauda, cola). Constitutive, 
perteneciente, o relativo a la cola, 
causa proximal (L. proximus , el mas 
cercano + causa). Los factores que 
subyacen al funcionamiento de un 
sistema biolbgico en un tiempo y lugar 
determinados incluyendo aquellos 
responsables de funciones metabolicas, 
fisiol6gicas, y de com po it a mien to a 
niveies molecular, celular, organico y 
poblacional. 

causa ultima (L. ultimatus, ultimo + cause). 
Factores evolutivos responsables del 
origen, el estado del ser, o proposito de 
un sistema biologico. 
caveola (L. cavea, cueva). Vesiculas 

invaginadas y huecos en la potocitosi.s. 
cefalizacion (G. kepbale, cabeza). Proceso 
por el cual se localizan ciertos apendices 
y organos de los sentidos en el extremo 
anterior de los animales. 
cefalotorax (G. kepbale , cabeza). Parte 
anterior del cuerpo de los aracnidos y 
caistaceos superiores, en la que la 
cabeza se encuentra fusionada con todos 
o algunos de los segmentos toracicos. 
celenteron (G. koilos , hueco + enteron, 
intestine). Cavidad interna de los 
cnidarios; cavidad gastrovascular; 
arqu6nteron. 

celoma (G. koiloma, cavidad). Cavidad del 
cuerpo de los animales triblasticos, 
revestida de peritoneo mesodermico. 
celomocito (G. koiloma , cavidad + kytos, 
conducto hueco). Sin6nimo de 
amebocito; c6lula primitiva o 
indiferenciada del celoma y clel sistema 
acuifero. 

celomoducto (G. koilos , hueco + L ductus, 
conducto). Conducto cjue transports 
gametos o productos de excrecion (o 
ambos) desde el celoma al exterior, 
cclula B. Tipo de linfocito muy importante 
en la inmunorrespuesta humoral, 
celula flamigera. Estructura hueca 
especializada en la excrecion u 
osmorregulaci6n que consta de una o 
varias celulas pequeftas con un penacho 
de flagelos («llama» ) situadas en el 
extremo de un tubulo diminuio; los 
tu bill os se conecian entre si y, 
finalmente, abren al exterior. Ver 
solenocito, protonefridio. 
celula plasmatica (G., plasma , forma, 
molde). Celula descendiente de una 
celula B, que produce anticuerpos. 
celula T citot6xica (G. kytos, conducto 
hueco + toxina). Celula T especial 
activada durante la respuesta inmune 
mediada por celulas que reconoce y 
destruye las celulas infectadas por 
virus. 

celula T. Tipo de linfocito muy importante 
en la respuesta inmunocclular y en la 
mayoria de las respuestas inmunitarias. 
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celulas cloragogenas (G. chloros, lux 
verde + agogos, guia). Celulas 
peritoneales modificadas verdosas o 
pardas, agrupadas en torno al mbo 
digestive de ciertos anelidos; 
aparentemente cola bora n en la 
eliminaci6n de desechos nitrogenados y 
en el transporte del alimento. 
celulas nodriza. Celulas individuales o 
capas de las misnias que rodean o 
aparecen pegadas a otras celulas o 
estructliras a las que proporcionan 
nutrientes u otras molecuias (por 
ejemplo, a los oocitos de los jovenes del 
insecto Trichin diet spp). 
cclulosa (L cel la. habitation pequena). 
Polisacarido const it uyente de la pared 
celular de las plantas verdes y ciertos 
bongos; hidrato de carbono insoluble 
(Q, H 10 O0„ que forma glucosa por 
hidrolisis. 

cenecio (G. koinos. comun + oik ion. casa). 
Portion comun de una colonia de 
ectoproctos, formada por secrecion; 
puede ser gelatinosa, quitinosa o 
calcarea. 

cenenquima (G. koinos , comun + 

enebyma, echar). Tejido de mesoglea 
extendido entre los polipos de una 
colonia de alcionarios (filo Cnidaria). 
cenoc itico (G. koinos . com u n + kytos, 
conducto hueco). Tejido en el que los 
nucleos no estan separados por 
membranas celulares: sincitial. 
cenosarco (G. koinos. comun + scirkos , 
came, cuerpo). El interior, la parte 
viviente del hidrocaulc en los 
hidroideos. 

centriolo (G. kentron. centro + olu 

pequeno). Organulo citoplasmatico que 
forma parte del centrosoma y que se 
considera como el centro activo de la 
division de la celula animal; organixa las 
libras del huso acromatico durante la 
mitosis v la meiosis. Lina estructura 
identica a la del cuerpo basal o al 
cinetosoma de cilios y flagelos. 
centrolec itico <G. ken iron, centro + 

lekitbos. vitelo). Kelativo a un liuevo de 
insectos con el vitelo concentrado en el 
centro. 

centromero (G. kentron , centro + nieros, 
parte). Constriecion localizada en 
posicion caracterislica de un cromosoma 
dado, portador del cinetocoro. 
centrosonia (G. kentron. centro + soma. 
cuerpo). Pequeno organulo citoplasmatico 
de la mayor la de las celulas animales y 
vegetales constituido por lino o dos 
centriolos; es el centro de la activklad 
dinamica en la mitosis y meiosis. 
cercaria (G. kerkos, cola + L. aria , 

semejante a). Larva de los trematodos 
Uluelas ) con aspecto que recuerda a I de 
u n renacuajo. 

cervical <I.. cerrix. cuello). Kelativo a I 
cuello. 


cianobacteria (G. kyanos, sustancia azul 
oscura + bakteno , dim. de baktron. 
baston). Proeariontes fotosinteticos. 
tambien llamadas algas verde-azuladas o 
cianoficeas. 

cianoficea (G. kyanos, sustancia azul 
oscura + pbyton, planta). Cianobacteria, 
alga verde-azulada. 

ciclina. Proteina importance en el control del 
ciclo de la division celular y la mitosis, 
ciego (L. caeca s, cerrado). Cavidad en 
fondo de saco al principio del intestine 
grueso; cualquier estructura similar. 
cilio(L cilinm, pestana). Organulo 
filiforme vibratil de inuchas celulas 
animales. Puede ser usado para mover 
paniculas a lo largo de la superficie 
celular o, en protozoos ciliados, pant la 
loconiocion. 

cinclidios (G. kinklis . enrejado). Pequenos 
poros en la pared del cuerpo de las 
anemonas de mar para la salida de los 
acontios. 

cinodontos (G. kynodon, diente canino). 
Grupo dc carnivoros sinapsidos similares 
a mamiferos del Permico superior y 
Triasico. 

clrcadlano (L. circa, alrededor + dies. dia). 
Kelativo a un perkxlo de 24 boras 
aproximadamente. 

cirro (L. cirrus, rizo, bucle). Penacho 
filiforme en el a pend ice de un insecto; 
organulo locomotor de cilios fusionados; 
organo copulador de los machos de 
algunos in vertebra dos. 
cirtocito (G. kyrte, cesta de pescaclo; jaula 
+ kytos. conducto hueco). C£lula 
protonefridial con un llagelo imico 
encerrado en un cilindro de 
prolongaciones del citoplasma. 
cistacanto (G. kystis, vejiga + akantha , 
espina). Estado juvenil de los 
acantocefalos que es infectivo del 
hospedador definitivo. 
cisterna (L. cist a, caja). Espacio entre 
mem bra nas del reticulo endoplasmatico 
in trace lu la r. 

cisticerco (G. kystis. vejiga + kerkos, cola). 
Forma juvenil de ciertos plate!mintos en 
la cual una vejiga llena de fluido 
contiene un escolex invaginado; 
comparar con cisticercoide. 
cisticercoide (G. kystis. vejiga + kerkos, 
cola + eidoSs forma). Forma juvenil de 
un platelminto formada por un quiste de 
cuerpo solido que contiene un escolex 
invaginado; comparar con cisticerco. 
cistido (G. kystis, vejiga). En los ectoproctos, 
con junto de las capas de secrecion mas 
externas, incites, mas las capas vivas 
subyacentes que se adhieren a el las. 
cistron (L. cist a, caja). Serie de codones en 
cl DNA que codifiean una cadena 
poli peptidica com pi eta. 
citocinesis (G. kytos. conducto hueco + 
kinesis, movimiento). Division del 
citoplasma celular. 


citocronio (G. kytos, conducto hueco + 
chroma, color). Varios pigmentos 
ferricos cjue funcionan como 
transportadores de electrones en ia 
respiration aerobia. 

citofaringe (G. kytos, conducto hueco + 
pharynx, garganta). Corta cavidad 
tubular tras la boca de los proto zoos 
ciliados. 

citopigio (G. kytos, conducto hueco + pipe, 
nalga.s). En algunos protozoos, Jugar 
para la expulsion de los desechos. 
citoplasma (G. kytos, conducto hueco + 
plasma , molde). Materia viva de la 
celula, cxcluido el nucleo. 
citoprocto (G. kytos, conducto hueco + 
proktos, ano). Punto de un protozoo por 
donde se expulsan los materia les no 
digeridos. 

citoquina (G. kytos, conducto hueco + 
kinein, mover). Molecula segregada 
por una celu la activada o estimulada, 
por ejemplo, los macrofagos, que 
producen cambios fisiologicos en 
ciertas celulas. 

citosol (G. kytos. conducto hueco + L. sol. 
de solntas. disolver). Pane fluida 
homogenea del citoplasma en la que se 
en client ran los organulos. 
citosoma (G. kytos, conducto hueco + 
soma, cuerpo). Cuerpo celular limitado 
por la membrana plasmatica. 
citostoma (G. kytos, conducto hueco + 
stoma, boca). boca celular de muchos 
protozoos. 

cladistica (G. klados, rama). Sistema para 
ordenar taxones mediante analisis de 
caracteres primirivos y derivados, de 
manera que la ordenacion relleje 
relaciones filogeneticas. 
clado (G. klados, rama). Grupo o taxon 
formado por una sola especie y todos 
sus descendientes, formando una rama 
clefinida en el arbol filogenetico. 
cladograma CO. klados, rama + gramma. 
letra). Diagrama ramificado que muestra 
el modelo tie division tie caracteres 
derivados evolutivamente entre especies 
o taxones. 

clatrina (L, ebathri, enrejado). Proteina 
form ad ora de una estructura a modo tie 
enrejado tapizando los liuecos tie 
invagination durante la endocitosis 
mediada por receptor, 
climax (G. klimas, escalera). Estado de 
relativa estabilidad que alcanza una 
comun id ad de organ is inos; a menu do 
culmina el desarrollo de un proceso de 
slices ion natural. Tambien orgasmo. 
clina (G. klinein. curva). Patron tie cambio 
genetico gradual en una poblaeion de 
acuerdo con su situacion geografica. 
clitelo (L. cfitellae, albarda). Zona 

engrosada en forma tie silla tie montar o 
anillo en ciertos segmentos del centro 
del cuerpo de muchos oligoquetos y 
sanguijuelas. 
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cloaca (L cloaca, alcamarilla). Camara 
posterior del tracto digestive) de nuichos 
vertebrados que recoge las lieces y los 
productos urogenitales. En ciertos 
in vertebra dos, parte terminal del tubo 
digestive) que sirve iambien como 
conducto respiralorio, excretor o 
reproductor. 

cion (G. k!on % rama). Todos los 
descendientes derivados por 
reproduce ibn asexual de un unico 
individuo. 

clorocruorina (G. chfaros, verde ciaro + L 
cm or. sangre). Pigmento respiratorio de 
color verdoso que eontiene hierro, 
disuelto en el plasma sanguineo de 
cieitos poliquetos marinos. 
clorofila (G. cbfaros, verde ciaro + pbylfan, 
hoja). Pigmento verde presente en las 
plantas y algunos animales: necesario 
para la fotosintesis. 

cloroplasto (G. chfaros, verde daro + 
plastos, moldeado). Plasto que eontiene 
clorofila, y usualmente otros pigmentos, 
en el citoplasma de las celulas vegetales. 
cnidoblasto (G. knide, aguja + blastos . 

germen). Ver cnidocito. 
cnidocilo (G. knide. aguja + L. cflium, 
cabello). Rn los cnidarios, cilio 
modificado en los cnidocitos que tienen 
nematocistos; disparador del 
nematocisto. 

cnidocito fG. knide . aguja + ky/os, 
conducto hueco, celula). Celula 
intersticial modificada que alberga al 
nematocisto; durante el desarrollo del 
nematocisto el cnidocito se llama 
cnidoblasto. 

coacervado (L. coacewatus , apilar). 
Agregado de gotas coloidales u rudas 
entre sj por fuerzas electrostaticas. 
coagulacion. Proceso en el cual una serie 
de enzimas son activadas, dando lugar a 
un coagulo de sangre. 
coanocito (G. choane t tunel + kytos, 
conducto hueco). Celula flagelada con 
collar que tapiza cavidades y canales de 
las esponjas. 

coclea (L. cochlea , del G. kocblos , concha). 
Cavidad tubular del oido interno que 
eontiene los 6rganos esenciales en la 
a u die ion; se en cuent ra en cocod ri los, 
aves y mamiferos: se presenta 
espiralizada en los mamiferos. 
codominancia. Ver herencia intermedia 
codon (L. codon, codigo + on). En el RNA 
mensajero, secuencia de tres nucleotidos 
adyacentes que codifican un 
aminoacido. 

coenzima (L. prefijo, co. con + G. enzytrros, 
fermentado. de en, en + zytne , levadura). 
Sustancia que se requiere para la 
activacion de una enzima; constituyente 
prostetico o no proteico de una enzima. 
coespecifico (L com, junto con + species, 
especie). Relativo a los miembros de la 
misma especie. 


colageno (G. holla, pegamento + genos. 
origen). Proteina fibrosa presente en los 
vertebrados como principal componente 
de tejidos conjuntivos colflgenos; 
tambien se encuentra en los 
in vertebrados, como en la cuticula de los 
neinatodos. 

colenocito (G. holla, pegamento + en, en +- 
kytos, conducto hueco). Tipo celular de 
las esponjas, de forma estrellada y 
aparenteniente contractil. 
colenquima (G. holla, pegamento, 
enchyma, infusion). Mescnquima 
gelatinoso que eontiene celulas 
indiferenciadas presente en cnidarios y 
ctendforos. 

colinergico (G. cbole ; ira + ergon, trabajo). 
Referente a la fibra nerviosa que libera 
acetilcolina en sus terminales axonicos. 
coloblasto (G. holla, pegamento + blastos , 
germen). Celula presente en los 
tendculos de los ctenoforos, que 
segrega una sustancia ad he rente, 
coloide (G. holla, pegamento + eidos, 
forma). Sistema de dos fases en el que 
las partial las de una de ellas est&n 
suspendidas en la otra. 
columelad. columella, columna pequena) 
Eje central de la concha de los 
gasterbpodos. 

combinacion Ver herencia poligenica 
comensalismo (L. cum, junto con + 
mensa , mesa). Relacion entre animales 
en la que un individuo vive junto a otro, 
o sobre el, obteniendo ventajas, mientras 
que el hospedador no es afectado; a 
menudo es una relacion simbibtica. 
competicion. Cierto grado de 

sola pa mien to en los niellos ecolbgicos 
de dos poblaciones de la misma 
comunidad, de manera que ambas 
dependen de la misma fuente de 
alimento, refugio u otros recursos. y se 
afectan negativamente la una a la otra en 
la supervivencia. 

complejo apical. Cierta combinacion de 
orgdnulos en los protozoos del filo 
Apicomplexa. 

complejo sinaptonemal (G. synapsis. 
contacto, union + nema, hilo, filamento). 
Estructura que mantiene juntos los 
cromosomas homologos durante la 
sinapsis en la profase de la meiosis I. 
complemento. Nombre colectivo de una 
serie de enzimas y activadores 
sanguineos, algunos de los cuales se 
pueden unir a los anticuerpos dando 
lugar a la aiptura de celulas extra has al 
organ ismo. 

comportamiento esterotlpado Un patron 
de comportamiento repetido con poca 
variacion en su ejecucibn. 
compuesto. Sustancia cuyas molbculas 
estan formadas por atomos de dos o mas 
elementos. 

comunidad (L. communitas, comunidad). 
Conjunto de organismos asociados en un 


ambiente comun que interaccionan entre 
si en i claciones de autoproteccion y 
autonegulacion. 

comunidad climax (G. hiimas. escalera). 
Comunidad de organismos mas o menos 
estable. autoperpetuable, cjue continua 
mientras que permanezean las 
condiciones ambientales bajo las que se 
desarrollan. 

concepto de especie biologica. Una 

comunidad repixxluctiva de poblaciones 
(aislada reproductivamente de otras ) 
que ocupa un nicho espedfico en la 
naturaleza. 

concepto de especie evolutlva. l.inaje 
poblaeional de antecesores-descendientes 
que mantienen su identidad de otros 
linajes y tiene su propia tendencia 
evolutiva y destino historico: se diferencia 
del concepto de especie biologica 
explicitamente por inciuir una dimension 
temporal v linajes asexuales. 
concepto filogcnetico de especie. Un 
gaipo irreductible (basal) de organismos. 
diagnosticamente distinguible de otros 
gmpos semejantes y dentro del cual 
existe un patron parental de ascendencia 
y descendencia. 

condensacibn. Reaccibn qulmica en la que 
las moleculas reactantes se combinan 
mediante la extraccion de una molecula 
de agua (un hidrogeno de una molecula 
y un gnapo hidroxilo del otro reactante). 
condilo (G. kondylos, protuberancia). 
Saliente de un hueso que se utiliza para 
la articulacion. 

conjugacion (L. conjugare. estar unido). 
Union temporal de dos protozoos 
ciliados durante la cual intercamhian 
material cromatinico con modificaciones 
nucleares que conducen a una divisibn 
binaria, lambien. formacion de puentes 
citoplasmaticos entre bacterias para la 
transferencia de plasmidos. 
control. Parte de un experimento cientifico 
en la que las variables experimentales 
no se aplican, pero todos los demas 
aspectos son identicos al grupo 
experimental. 

coprofagia (G. kopros, estiercol + pbagein. 
coiner). Ingestion de estiercol o 
excrenientos como conducta normal 
entre los animales; reingestion de heces. 
copulacion (L. copulare ; copular). Union 
sexual para facilitar la recepcion del 
espenna por la hembra. 
corion (L. corium, cuero). Capa profunda 
de la piel; dermis. 

cornea (L. corneus . cornificado). Cubiena 
externa transparente del ojo. 
corneo (L. corneus, cornificado). Relativo a 
la capa epitelial de celulas 
queratinizadas, mueitas. 
cornificado (L. corneus, cornificado). 
Relativo a celulas epiteliales que han 
sufrido un proceso de conversion en 
celulas queratinizadas y muertas. 
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coroides (G. chorion , piel + eidos, 
forma). Membrana del ojo de los 
vertcbrados. tlelicada y altamente 
vascularizada; la capa entre la retina y 
la esderotica. 

corona Parte superior de una estructura. 
Tambien, disco ciliado en el extremo 
anterior de los rotiferos. 
corpora ailata (L corpus, cuerpo + 

a llatum, alado). Glandulas endocrinas 
de los insectos que producer) la 
hormona juvenil. 

corpora cardiaca (L. corpus, cuerpo + G. 
kardiakos, perteneciente al corazon). 
Organos pares detras del cerebro en los 
insectos; almacenan y liberan la 
hormona cerebral. 

corteza Capa externa de una estructura. 
coxa, coxopodito (L. coxa, cadera + G. 
jxnts, podos. pie). Artejo proximal de la 
pata de insectos o aracnidos; en 
crustaceos, artejo proximal del 
protopodio. 

cresta (L. crista . cresta). Saliente o cresta de 
un organo u organulo; saliente piano 
formado por la membrana interna de las 
mitocondrias. 

cretinismo. Retraso mental grave, somatico 
y sexual resultado del hipotiroidismo 
durante los estados de desarrollo 
temprano. 

criptobiotico (G. kryptos. oculto + biotic us, 
relativo a la vida). Que vive oculto; 
relativo a insectos u otros animates que 
viven aislados. como bajo el suelo o en 
el interior de la madera. Tambien, 
tardigrados y algunos nematotlos. 
rotiferos y otros que sobreviven a 
condiciones ambientales dcsfavorables 
adoptando durante cierto tiempo niveles 
metabolicos muy bajos. 
crisalida (L cbrysalys, del G. cbtysos, oro). 

Estado pupal de las mariposas. 
cromatida (G. cbromato. de chroma, color 
+ L. Ida. femenino para una particula de 
clase especifica). Cromosoma replicado 
unido a su cromatida hermana por el 
centromero: al separaise se transforma 
en cromosoma hi jo en la anafase de la 
mitosis o en la anafase de la segunda 
division meiotica. 

cromatina (G. chroma , color). Material 
nucleoproteico de un cromosoma; el 
material hereditario c|ue contiene DNA. 
cromat6foro (G. chroma, color + pherein , 
llevar). Celula pigmentaria, generalmente 
de la dermis, en la que el pigmento se 
puede concentrar o dispersar. 
cromomero (G. chroma , color + meros , 
parte). Uno de los granulos de cromatina 
de tamano caracteristico que se observan 
en los cromosomas como un gen o 
con junto de genes. 

cromonema (G. chroma, color + nova. 
filamento). Eilamento espiralizado en la 
profase de la mitosis o filamento central 
de un cromosoma. 


cromoplasto CG chroma , color + piastos, 
moldeado). Plasto que contiene 
pigmento. 

cromosoma (G. chroma, color + soma. 
cuerpo). Estructura compleja, de forma 
esfcrica o baston, que surge del 
entramado nuclear durante la mitosis, se 
divide longitudinalmente y es portador 
de la in forma cion genetica del 
organismo. en forma de genes 
compuesto por DNA. 

cromosomas polittnicos (G. /X)lys, muchos 
+ tainia, banda). Cromosomas de las 
celulas somaticas de ciertos insectos en 
los cuales la cromatina se replica varias 
veces sin que se produzca mitosis, 
cromosomas sexuales. Cromosomas que 
determinan el genero de un animal. 
Pueden portar muchos otros genes, 
ctenidio (G. kteis, peine). Estmctunis 
similares a un peine, especialmente las 
branquias de moluscos; tambien aplicado 
a las paletas natatorias de los clenoforos. 
cuerpo basal, Tambien conocido como 
cinetosoma o beflaroplasto, es un 
cilindro de nueve tripletes de 
microtubulos que se encuentra en la 
base de un ciiio o flagelo y posee la 
misma estructura cjue un centriolo. 
cucrpos de paramilo (G. para, al lado de 
+ my los, mol i no. moledor). Organulos 
que contienen la sustancia de reserva 
semejante a] almidon denominada 
paramilo; en algunas algas y en 
llagelados. 

cuerpos de Tiedemann (cle K Tiedemann. 
anatomista ale man). Cuatro o cinco 
pares de cuerpos sacciformes unidos al 
canal anular de las estrellas de mar, 
aparentemente relacionados con la 
production de celomocitos. 
cupula (L. pequena Cuba). Pequeiia 
estructura similar a una taza invertitla 
que protege a otras estructuras. 

'lambien, matriz gelatinosa recubriendo 
celulas pilosas en la linea lateral y 
organos del equilibrio. 
cuticula <L cutis, piel). Cubierta protectora 
organica, no celular. producida por el 
epitelio externo (hipodermis) de muchos 
in vertebra dos. En animales superiores el 
termino hace refcreneia a la epidermis o 
piel exterior. 

D 

dactilozoide (G. dakos , aguijon + tylos, 
prominentia + zoon> animal). Polipo de 
una colonia de hidroideos especializado 
en la defensa o captura de alimento. 
darwinismo. Teoria cle la evolution que 
enfaliza la descendencia comun de tocios 
los organ is mos vivientes. el cambio 
gradual, la multiplication de las especies 
y la selection natural, 
datos (G. dateomai, divtdir en porciones). 
Los resultados en un experimento 


dentlfico o la description de 
observaciones sobre las cuales estan 
basadas las conclusiones. 
dcciduo (L decider e, caerse). Que se muda 
o desprende al final cle un perioclo cle 
crecimiento. 

deduccion (L. deduct us, separar. division, 
apartar). Razonamiento cle lo general a 
lo particular, cle las premisas dadas a sus 
conclusiones. 

deme (G. deme, pueblo). Poblacion local 
cle animales estrechamente relacionados. 
demografia (G. demos , pueblo + grapbv, 
description, linea). Estudio de las 
poblaciones segtin su tasa de 
crecimiento v su estructura por edades. 
dendrita (G. dendron , arbol). Cuulquier 
prolongation cle la celula nerviosa que 
conduce el impulse haeia el cuerpo 
celular. 

depredador (L. praeda . rapina, robo). Que 
vive matando y alimentandose cle otros 
animales. 

d£rmico (G. derma , piel). Perteneciente a 
la piel. 

dermis. Capa sensitiva mesodermica mas 
interna de la piel; corion. 
desarrollo regulador. Determination y 
restriccibn progresivas del material 
embrionario inicialmente totipotente. 
desmosoma (G. desmos , union + soma. 
cuerpo). Plata en forma de boton que 
contribuye a la uni6n intercelular. 
desoxirribosa (L. deoxy, falta de oxigeno + 
ribosa, una pentosa). Azucar de 5 
carbonos con un atomo de oxigeno 
menos que la ribosa: componente del 
acido clesoxirribonucleico (DNA). 
detrito (L. detritus, gastado, cunsumido). 
Cualquier desecho finamente granulado 
cle origen organico o inorganico. 
deuterostomos (G. deuterns, secundario + 
stoma, boca). Grupo de filos superiores 
en los que la segmentation es 
indeterminada v en principio radial. El 
endomesodermo es enterocclico y la 
boca no se forma a partir del blastopore. 
Incluye a los equinodermos, los 
cordados y otros filos menores. 
Comparar con protostomos. 
dextrorso (L. dexter, diestro). Relativo al 
lado derecho; en los gasteropodos. la 
concha es dextrorsa si la abertura esta a 
la derecha de la eolumela cuando se 
toma con la espira haeia arriba y la 
abeitura haeia cl observation 
diada (G. dyas, dos). Cada uno de los 
grupos de dos cromosomas que se 
fornian por la division cle una retrada 
durante la primera division meiotica. 
diapausa (G. diapausius. pausa). Perioclo 
de desarrollo interrumpido en el ciclo 
vital de los insectos y algunos otros 
animales, en el cual el nivel cle actividad 
fisiologica es muy bajo, pudiendo resistir 
condiciones externas fuertemente 
dcsfavorables. 
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diapsidos (G. di, dos + apsis ; boveda). 

Amniotas en los cuales cl craneo 
presenta dos pares de aberturas 
temporales; incluye reptiles (excepto 
tortugas ) y aves. 

diastole (G. diastole , dilatacion). 

Relajacidn pasiva y expansion del 
corazon durante la cual las camaras se 
llenan de sangre. 

dlblastico (G. diploos , doble + blastos, 
brote). Organismo con dos capas 
embrionarias, endodermo y 
ectodermo. 

diflcerca (G. diphyes ; doble + kerkos , cola). 
Cola que termina en punta, como en los 
peces pulmonados; la columna vertebral 
se extiende hasta el extremo sin dirigirse 
hacia arriba. 

difiodonto (G. diphyes , doble + odus, 
diente). Que posee dos denticiones 
sucesivas: una decidua y otra 
permanente. 

difusion (L. diffusus , dispersion). 

Movimiento de particulas o mol ecu las 
desde un area de alta concentracion 
hacia un area de menor concentracion. 

difusion facilitada. Transporte mediado en 
el cual una permeasa hace posible la 
di fusion de una molecula a traves de la 
membrana celular en la direccidn de 
concentration de gradiente; comparer 
con transporte activo. 

digitigrado (L. digitus, dedo + gradus, 
paso. grado). Que se apoya sobrc los 
dedos para andar con la parte posterior 
del pie elevada; comparer con 
plantigrado. 

dihibrido (G. dis. dos + L. hihrida, 

descendencia mezclada). Hibrido cuyos 
padres difieren en dos carecteres 
distintos; descendencia con dos alelos 
distintos en dos loci distintos, como, por 
ejemplo. A/a, B,B/b. 

dimorfismo (G. di, dos + morphe , 

forma). Existencia en la misma especie 
de dos formas distintas, segiin el color, 
sexo, tamano, estructura de ciertos 
6rganos, etc. Tambi£n, existencia de 
dos tipos de zooides en un organismo 
colonial. 

dioico (G. di, dos + oikos, casa). Especie 
que presenta los organos reproductores 
masculinos y femeninos en individuos 
diferentes. 

diploide (G. diploos, doble + eidos. forma). 
Que posee el nurnero somatico (doble, o 
2n) de cromosomas; o dos veces el 
nurnero caracteristico de un gameto de 
una especie dada. 

disacarido (G. dis, doble + L. saccharum, 
azucar). Tipo de azCicar (como la lactosa, 
maltosa y sucrosa ) que origina dos 
monosacaridos por hidrolisis. 

distal. Situado lejos del centro del cuerpo 
al tomar este como punto de 
referencia. 

DNAc. Vease DNA complementario 


DNA complementario. DNA preparado 
para transcribir la secuencia de bases del 
RNAm en DNA mecliante la trenscriptasa 
in versa; tambien llamado DNA copia. 
DNA copia. Vease DNA complementario 
DNA recombinante. DNA formado a partir 
de dos especies diferentes, como de un 
vims y un mamifero, combinados en una 
unica molecula. 

DNA. Vease acido desoxirribonucleico 
dominante. Alelo que esta expresado a 
pesar de la naturaieza del alelo de su 
correspondiente cromosoma homologo, 
dorsal (L. dorsum . espalda). Hacia la espalda, 
o superficie superior, de un animal, 
duela Miembro de la clase Trematoda o la 
clase Monogea. 

duodeno (I., duodenB. Primere parte y mas 
corta del intestino delgado. entre el 
piloro del estomago y el yeyuno. 
duracion evolutiva. Dipso de tiempo que 
una especie o taxon existe en un 
periodo geologico. 


E 

ecdisiotropina (G. ekdysis, escapar + 
tropos, vuelta, cambio). Hormona 
secretada en el cerebro de los insectos 
que estimula a la glandula protoracica 
para secretar la hormona de la muda. 
Hormona protoracicotropica. 

ecdisis (G. ekdysis, escapar). Muda de la 
capa cuticular externa, como ocurre en 
los insectos o los crustAceos. 

ecdisona (G. ekdysis, escapar). Hormona 
de la muda en los artropodos, que 
estimula el crecimiento y la ecdisis; 
producida por las glandulas protoracicas 
en los insectos y por los organos Y en 
los crustAceos. 

ecoclina (G. oikos, casa + klinos, 

inclination). Gradiente entre biomasas 
adyacentes; gradiente de condiciones 
ambientales, 

ecologta (G. oikos , casa + logos, discurso). 
Parte de la Biologia que se ocupa de las 
relaciones entre los organismos y su 
entorno. 

ecosistema (G. oikos. casa + sistema). 
Unidad ecologica compuesta por las 
coniu nidades bioticas y su entorno 
abiotico; ambos interaccionan para 
producir un sistema estable. 

ecotono (G. oikos, casa + to nos, tension). 
Zona de transition entre dos 
cornu nidades a dya centes. 

ecrino (G. ek. fuera + krinein , separar). 
Aplicado a un tipo de glandula 
sudoripara de mamifero que produce 
secretion acuosa. 

ectodermo (G. ektos , fuera + derma , piel). 
Capa celular mAs externa de un embrion 
(estado de gastrula); una de las capas 
embrionarias; tambi6n se usa pare 
referirse a los tejidos derivados de dicha 
capa. 


ectognato (G. ektos, fuera + gnathos, 
mandibula). Character derivado de la 
mayoria de los insectos; las mandibulas 
y maxilas no estan situadas en bolsas o 
en repliegues latereles de la cabeza. 
ectolecitico (G. ektos, fuera + lekithos, 
vitelo). Vitelo pare la nutrition del 
embrion proporcionado por celulas 
independientes del zigoto, pero que 
poseen una envuelta cornun con este. 
ectoneural (G. ektos, fuera, sin + neuron, 
nervio). Sistema nervioso oral (principal) 
en los equinodermos. 
ectoplasma (G. ektos, luera + plasma , 
forma). Periferia de una celula, o parte 
del ciloplasma directamente por debajo 
de la superficie celular. Comparer con 
endopiasma. 

ectotermico (G. ektos ; fuera + therme , t'alor). 
Animal cuya temperature corporal variable 
se deriva del calor absorbido del 
ambiente; comparer con endotermico 
edema (G. oidema, hinchazon). Escape de 
(luido sanguineo al espacio intersticial, 
causando hinchazon. 
efecto Rohr. Caracteristica de la 

hemoglobina para disociarse del oxigeno 
en mayor grado cuanto mas alta es la 
concentracion de dioxido de carbono. 
efector (L. efficere, efectuar). Organo, tejido 
o c£lula que se activa en respuesta a un 
estimulo. 

eferente (L. ex, fuera + fenv. llevar). Que 
pane o surge de un organo, por ejemplo, 
los impulsos nerviosos producidos por el 
cerebro, o la sangre que sale de un 
organo; comparer con aferente. 
efira (G. Hphyra, ciuclad griega). Relativo a 
la apariencia de castillo. Yema de 
medusa de los polipos escifozoos. 
egestlon (L. egestus, descargar). Accion de 
eliminar material indigerido o desechos 
del cuerpo por una ruta normal, 
ejemplar tipo. Ejemplar depositado en un 
museo que define formal men te el 
nombre de la especie que re presenta. 
electron. Particula subatomica con carga 
negativa y de masa 9,1066 x 10' 2 * gramos. 
elefantiasis. Estado patologieo con 
desfiguracion causado por infeccion 
cronica de las filarias Wuchererta 
hancrofti y Brugia malayi. 
eleocito (G. elaion , aceite + kytos, 

conducto hueco). Celulas de los anelidos 
que contienen grasa, formadas a partir 
del tejido cloragogeno. 
embriogenesis (G. embryon, embrion + 
genesis, origen). Origen y desarrollo del 
embrion. 

emergente (L. e, fuera + mergere , sumergir). 
Aparicion de propiedades en los sistemas 
biologicos (a nivel molecular, celular, 
organismo o especie) que no pueden ser 
deduciclas del conocimiento de las partes 
componentes por separado o 
combinadas; cada propiedad se 
denomina propiedad emergente 
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emigrard. emigrare, mudarse). Moverse 
desde un area a otra para establecer 
residencia; comparar con inmigrar. 
emulsion (L. enmlstts, ordenar). Sistema 
coloidal on el que ambus fases son 
liquidas. 

e nc ef allnas (G. kepbale , ca 1)eza). Gru po de 
pequenos neuropeptidos cerebrates 
opiaceos. 

endemico (G. en, en + demos, pueblo). 
Caracteristico de cierta region o pais; 
nativo de un area restringida; no 
iniroducido. 

endergonico (G. onion, denrro + ergon, 
trabajo). Relative) a Lina reaccion quimica 
C[Lie requiere energia; quo absorbe eneigia. 
endlto (G. enclon , dentro). Salienle medial 
en un a pend ice de artropodos. 
endocitosis (G. enclon, dentro + kytos, 
conducto hueco). Incorporacidn de 
materiales por fagocitosis y de 
macromoleculas por pinocitosis. 
endocitosis mediada por reccptores. 
Hndocitosis de grandes moleculas en la 
que los receptores estan anciados a la 
superficic de vesiculas forradas de clatrina. 
endocondral <G. enclon\ dentro + cbondws , 
cartilago). Relative) a las sustancias de 
cartilage), especialmente en la fonnacion 
de hueso. 

endocrino (G. enclon , dentro + krinein , 
separar). Relativo a una glanckihi que 
carece de conducto y libera 
directa mente su secrecion a la sangre o 
en la linfa. 

endodermo (G. enclon . dentro + derma , 
piel). Capa germinal mas interna de un 
embrion, que constituye el tulx> digestivo 
primitive); tambien se refiere a los tejidos 
derivados de dicha lamina embrionaria. 
endogamia. La tendencia entre los 

miembros de Lina poblaci6n a aparearse 
preference mente con parientes proximos. 
endognato (G. enclon, dentro + gnat bos, 
mandibula). Ca racier ancestral en 
insectos, encontrado en los ordenes 
Dipluros, Golembolos y Proturos en los 
cuales las mandtbulas y maxi las estan 
localixadas en bolsas (repliegLies 
late rales de la cabeza). 
endolecitico (G. endos. dentro + lekbitos , 
vitelo), Cel li la huevo en cuyo interior se 
encuentra el vitelo para la alimentation 
del embrion. 

endolinfa (G. enclon . dentro + limpbet , 
agLia). Eluido que ocupa la mayor parte 
del laberinlo membranoso del oido de 
los vertebrados. 

endometrio (G. enclon, dentro + met ret. 
utero). Membrana mucosa que tapiza el 
iitero. 

endonucleasa restrictiva. Hnzima que 
rompe la molecula de ON A en una 
seen end a de bases determ inada. 
cndoplasma (G. enclon , dentro + plasma, 
moldc, forma). Portion de eitoplasma 
que roclea al nucleo. 


endopodio, endopodito (G. endon, 
dentro +• pans, pod os, pie). Rama 
medial en un a pend ice birrameo de 
crustaceo. 

endopterigoto (G. endon, dentro + pteron, 
pi Lima, ala). Insecto en el que los 
primordios ala res se desarrollan 
interna mente; posee metamorfosis 
holometabola. 

endorflna (con trace ion de morfina 
endogena). Grupo de neuropeptidos 
cerebrales opiaceos que modulan la 
perception del dolor y estan implicados 
en otras muchas funciones. 
endosoma (G. endon, dentro + soma. 
cuerpo). Nucteolo en el nucleo de 
cierlos protozoos que mantiene su 
identidad durante la mitosis, 
endosqueleto (G. endon , dentro + 

skeletos, duro). Esqueleto o estructura de 
soporle situada en el interior de los 
tejidos vivos de un organismo. Comparar 
con exosqueleto. 

endostilo (G. endon, dentro + stylos, 

columna). Surco ciliado en el suelo de la 
faringe cle los tunicados, cefalocordados 
y larvas de ciclostomos, que funciona 
acumulando y transportando partial las 
alimenticias hacia el estomago. 
endotelio (G. enclon. dentro + tbele, 
pezon). Epitelio escamoso de las 
cavidades intern as del cuerpo tales 
como corazon y vasos sanguineos. 
endotcrmico (G. endon , dentro + t her me, 
calor). Animal cuya lemperatura corporal 
esta de term inada por el calor producido 
por su propio metabolismo oxidalivo; 
comparar con ectotermico, 
enlace covalente. Union quimica en la cual 
los atomos comparten electrones. 
enlace peptidico. Enlace que Line 
aminoiicidos en una cadena 
polipeptidica, Ibrmado tomando Lin OH 
del grupo carboxilo de un aminoacido y 
un H del grupo amino de otro para crear 
un grupo amida -CO-NH- 
enterocele (G. enter on. tubo digestivo + 
koilos, hueco). Tipo de celoma forma do 
por un saco mesodermico evaginado a 
partir del endoderrno del tubo digestivo 
primitive. 

enterocelia For mac ion embrionaria del 
mesodermo por una evaginacion en 
forma de saco a partir del arquenteron, 
la cual se expande liasta obliterar el 
blastocele y formar una gran cavidad, el 
celoma, limitada por mesodermo. 
enterocelomados (G. enteron, tubo 

digestivo + koiloma. cavidad). Animales 
que presen tan enterocele, como los 
equinodermos y los vertebrados. 
enteron (G. enteron, intestino). Cavidad 
digestiva. 

entomologia (G. entoma, insecto + logos, 
discurso). Estudio de los insectos. 
entozoico (G. ottos, dentro + zoon, 

animal). Animal que vive en el interior 


de otro animal; parasite interne 
(principalmente gusanos parflsitos). 
entropia (G. en, en + tropos . giro, cambio). 
En Lin sistema, cantidad de energia no 
utilizable para realizar un trabajo. 
enzima (C>. enzymos, fermentado. de en, en 
+ zyme. levadura). Una sustancia 
producida por las celulas vivas, capaz de 
acelerar reacciones quimicas especificas, 
como hidrolisis, oxidation o reduction, 
pero que no se altera en el proceso; 
catalizador biologico. 

eocito (G. eos, amanecer + kytos, conducto 
hueco). Grupo de procariontes 
actual mente clasificatlo entre las 
arqueobacterias pero posiblemente un 
grupo hernia no de los oucar iontes. 
epidermis (G. epi, sob re + derma, piel). 
Capa externa de la piel, de origen 
ectodermico y no vascularizada; en 
in vertebrados, epitelio ectodermico 
monoestratificado. 

epididimo (G. epi, sobre + clidymos, 
testiculo). Parte enrollada del 
espcrmiducto situada junto al testiculo. 
epigenesis (G. epi, sobre + genesis, 
nacimiento). Concepto embriologico 
(generalmente aceptado) que considera el 
einbri6n como nuevo ser que se 
desarrolla y diferencia paso a paso a partir 
de un estado iniciul; aparicion progresiva 
de partes nuevas no preexistentes como 
tales en el zigoto original, 
epigenetic a (G. epi, so lire + genesis, 

nacimiento). Estudio de la relacion entre 
genolipo y fenotipo como mediation 
para el proceso de desarrollo. 
epipodio, epipodito (G. epi. sobre. jxms, 
poclos. pie). Proceso lateral del 
protopodito de un a pen dice de 
crustaceo, a menu do modificudo como 
branquia. 

epistasia (G. epi, sobre + stasis, estable. 
permanence). Prevention, inhibition de 
la expresion cle un alelo de un locus por 
un alelo de otro locus, 
eplstoma (G. epi, encima + stoma, lx>ca). 
PliegLie sobre la boca en algunos 
lofoforados, que lleva d protocele. 
epitelio (G. epi , sobre + theys, tierno, 
delicado). Tejido celular que cubre una 
superficic libre o tapiza una cavidad o 
conducto. 

epitelio escamoso (l.. septa nut, cscama + 
otis, lleno de). Epitelio simple de celulas 
planas nucleadas. 

epitoca (G. epi tokos, fmetifero). Parte 
posterior de cienos poliquetos marinos, 
dilatada por desarrollo de las gonadas en 
la epoca de reproducci6n: comparar con 
atoca. 

equilibrio puntuado. Modelo de evolution 
en la que el cambio morfologico 
evolulivo es discontinue), y esta asociado 
principal mente con sucesos geologicos 
instantaneos y discretos de especiacion 
que lie van hacia la ramification 
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filogenetica; la estabilidad morfologica 
evolutiva caracteriza las espccies entre 
cpisodios do especiacion; contrastar con 
gradual is mo filetico. 
oritroblastosis fetal (G. etytbros, rojo + 
blastos. germen + osis, enfermedad: L. 
fetalis, relative al feto). Hnfermedad del 
reeien nacido quo so prosenta cuando 
una madro Rh-negaliva desarrolla 
anticuorpos contra la sangre Rh-positiva 
del feto. Vcasc grupos sanguineos 
eritrocito (G. etytbros. rojo + kytos, 

conducto luieco). Celula sanguinea roja; 
coniicne henioglobina para transportar 
oxigeno desde los pulmones o brantjuias 
a los tojidos; en los mamiferos. pierde el 
nucleo durante su formation mientras 
cjue en el resto de los vertebrados lo 
conscrvan. 

esbo/o (Ger.. callage, fundacion). l ? onna 
rudi menta ria; pri nit >rdio. 
escamas cicloideas (G. kyklus. circuit)). 
Dolgadas escamas dormicas de 
recubrimienio de los pecos mas primitives; 
los margenes posteriores son I isos, 
escamas ctenoideas (G. kteis. ktenos. 
peine). Dolgadas escamas dormicas de 
recubrimiento do los pecos mas 
evolucionados; los margenes posteriores 
al descubietlo exhiben ospinas finas y 
denticuladas. 

escamas ga no ideas (G. patios, brillo). 
Escamas 6seas, rombicas v gruesas do 
algunos pecos oseos primitives; no se 
sola pan entre sj. 

escamas placoideas (G. pfa.x. plakos , 
p I a ca). Ksca ma s do pecos ca rt i lag i n < >sos. 
con una placa basal do dontina ombutida 
en la piel y una espina curvada hacia 
atras y cubierta de esnialto. 
escifistoma (G. skypbos, copa + stoma, 
boca). Estado en el desarrollo do un 
cnidario escifozoo justo despues de 
fijacion de la larva al sustrato; forma 
polipo de un escifozoo. 
esclerito (G. skldros. duro). Placa o 
espicula dura, quitinosa o calcarea, 
especialmente una de las placas quo 
const,ituyen el exoesquelcto de los 
artropodos. 

escleroblasto (G. skleros, duro + blast os, 
germen). Amebocito especializado de las 
esponjas. que forma las espiculas. 
esclerocito (G. skleros, duro + kytos, 

vesicula hueca, celula). Amebocito de las 
esponjas quo secreta las espiculas. 
esclerotica (G. skleros, duro). Cubierta mas 
externa del globo ocular, 
esclerotizacion. Proceso de 

endurecimiento de la cuttcula de los 
artropodos para la formacion de enlaces 
estables entre las cadenas peptklicas de 
moleculas proteicas adyacentes. 
escolex (G. skolex , gusano, larva). Extremo 
anterior, tambien llamado cabeza, de un 
platelminto; esta provisto de ventosas y. 
en algunos casos, garfios. y a partir de el 


sc desarrollan nuevos progl6tides en 
sentido posterior. 

escroto CL. scrotum, bolsa). Bolsa quo 
contiene los tcsticulos en la mayorin de 
los mamiferos. 

escualeno (L, squalos, lipo de pez). 

Hidrocarburo liquido, triterpeno, acidico 
que se localiza especial mente en el 
aceite del lugatlo de tibu rones, 
esfinter (Ci. spbiukter ; faja. de sphingein, 
atar fuertemente). Musculo anular capaz 
de cerrar por con st rice i6n una a ben lira 
tubular. 

espociacion (L. species ; clase. tipo). 

Proceso evolurivo o suceso por el cual 
surge una nueva especie. 
especie ( 1 .. species, clase. tipo). Gmpo de 
individuos que se reproducen entre si. 
tienen un antecesor coittiin y esdin 
aislados de otros grupos desde el punto 
de vista reproductor; unidad taxonoinica 
inferior a I genero y designada 
binominal mente con los nombres 
generico v espccjfico. 
espccies hermanas. Especies 

reproductivamente aisladas cjue son tan 
similares morfoldgicamente que bay 
dificulrades o son imposibles de distinguir 
usanclo caracteres morfolOgicos. 
esperinateca (G. sperma. semilla + tbeke. 
caja). Cavidnd de los organos 
reprocluctores femeninos para recibir y 
almacenar el esperma. 
espermatida (G. sperma, semilla + eidos, 
forma). Estado de crecimiento de una 
celula reproductora masculina que surge 
por la division de un espermatocito 
secundario; da lugar a un 
espermatozoide. 

espermatocito CG. sperma, semilla + kytos, 
conducto hueco). Estado de crecimiento 
de una celula reproductora masculina; 
da lugar a una espermatida. 
espermatoforo (G. sperma, sperm at bos, 
semilla + pberein, llevar). Capsula o 
paquete que contiene esperma, 
producida por los machos de varies 
grupos de invertebrados y algunos 
vertebrados. 

espermatogenesis (G. sperma , semilla + 
genesis, origen). Formacion y 
macluracion de espermatozoides. 
espermatogonia CG. sfyerma, semilla + 
gone, descendencia). Precursor de una 
celula reproductora masculina madura; da 
lugar directamente a un espermatocito. 
espicula (L. dim. de spica, punta). Una de 
las diminutas piezas esqueleticas, 
calcAreas o siliceas, de las esponjas, 
radiolarios, corales blandos v holoturias. 
esplraculo CL. spiraculum. de spirare, 
respirar). En artropodos, aberrura al 
exterior de una trAquea. Cada una de las 
abenuras de la cabeza de los 
elasmobranquios para el paso del agua. 
Abertura exhalante de la camara 
branquial de los renacuajos. 


espongina (I., spongia. esptmja). Material 
colAgeno y librosoque forma el 
entramado esqueletico de las esponjas 
corneas. 

espougoblasto (G. spongos, esponja + 
blastos, brote, yema). Celula de las 
esponjas que produce la proreina 
espongina. 

espongocele (G. spongos, esponja + koilos, 
hueco). Cavidad central de las esponjas. 
espongocito (Ci. spongos, esponja + kytos, 
conducto hueco). Celula de las esponjas 
que secreta espongina. 
esponjoso (L. cancelti, esiructura enrejada 
+ os us, lleno de). De estructura reticular 
o a iiuxlo de esponja. 
csporoclsto (G sporos semilla + kystis, 
bolsa). Estado larvario en cl cido vital de 
los trematodos o duelas; se forma a 
partir cle un miracidio. 
esporogonia (G. s/>oros, semilla + gonos, 
naciniiento). Division multiple que 
produce esporozoitos despues de la 
formacion del zigoto. 
esporozoito (G. sporos, semilla + zooti, 
animal + Ho. suit jo que indica parte del 
cuerpo). Estado del cido vital de 
muclios protozoos esporozoos liberados 
por cl ooquiste. 

esquizocele (G. sebizo, de sebizein , dividir 
+ koiloma, cavidad). Oeloma lormado 
por division del mesodermo 
embrionario. Adjetivo: esquizocelico. 
esquizocelia, Formacion embrionaria del 
mesodermo como cord ones celula res 
entre el ectodermo y el endodermo: la 
fragmentacion y aluiecamiento de estos 
cordones produce el espacio 
celomatico. 

esquizogonia (G. sebizein, dividir + gontu, 
semilla). Division asexual multiple, 
estatoblasto (G. status, permanente + blastos. 
germen). Capsula biconvexa que contiene 
las celulas germinates, producicla por la 
mayoria de los ectoproctos de agua dulce 
mediante gemacion. Bajo condiciones 
favorables germina pani dar lugar a un 
nuevo zooide. 

estatocisto (CL status, permanente + kystis, 
vejiga). Organo sensorial del equilibrio; 
cavidad celular llena de fluido que 
contiene uno o mAs grAnulos 
(estatolitos) que sirven para percibir la 
direction de la gravedad. 
estatolito (G. status, permanente + litbos, 
piedra). Corpusculo calcareo que 
descansa sobre penachos de cilios en el 
estatocisto. 

estenofago (G. s ten os, estrecho + pbagein, 
comer). Que come solo cierta clase cle 
alimentos, 

cstcnohalino (G. stenos. estrecho + bals, 
sal). Relativo a los animales acuaticos 
con poca tolerancia ante camhios en la 
concentration salina del entorno. 
estenotopico (G. stenos. estrecho + lojXiS, 
lugar). Relativo a un organismo con un 
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cstrvcho m;n>*cn de adaptabilidad a 
cambios ambientales: c[ue posec una 
disiribucion geografica reducitla. 
cstcreogfstnila (G. stereos, solido + faster, 
estomago + L. uhu diminutive). Tipo de 
gastrula solida. como la planula dc los 
cnidarios. 

estereoma (G. stereos, solido, duro). 
Estructura en forma de red de los 
osiculos endoesqueleticos en los 
equinodermos. 

esterno (L. sternum , esiernon). Placa 
veniral de un segmento de artropodo: 
esiernon de los vertebrados. 
esterol. esteroide (G. stereos, solido + L. ol, 
de oleum, aeeite). Una de las clases de 
compuestos organicos con un esqueleto 
molecular de anillos de carbono unidos; 
incluye al colesierol, hormonas sexuales, 
adrenales y vita mina D. 
estete (G. esthes. prenda). Receptor 

fotosensorial en la concha de un q niton 
(filo Moluscos). 

estigma G. stigma, marc a, tatuaje). Foseta 
ocular de ciertos protozoos. Tambien, 
espiraculo de cieitos artropodos 
terrestres. 

estolon (L. stolo, stotonis . vast ago). 

Expansion en forma de raiz de la pared 
del cuerpo. que da lugar a yemas. las 
cuales se pueden desarrollar como 
nuevos zoo ides, con lo que se forma un 
animal compuesto en el que Jos zooides 
quedan unidos por el estolon. Se 
encuentra en tipos coloniales de 
antozoos, hidrozoos, ectoproctos y 
ascidias. 

estoma (G. stoma, boca). Abertlira 
semejante a una boca. 
estomocorda (G. stoma, boca + chorcie, 
cordon). Evaginacion anterior de la 
pared dorsal de la cavidad bucal hacia el 
interior de la proboscide de los 
hemicordados; diverticulo bucal. 
estribo (L. stapes , estribo). Hueso mas interno 
del oido medio, con fonna de estribo. 
estro (L. oestnta, tabano, Irenes!). Periodo 
de celo, especialmente en la hembra 
durante la ovulacion, asociado con la 
maxima receptividad sexual, 
estrobliacion (G. strobilos , pina). 

Repeticion lineal de individuos, como en 
escifozoos (filo Cnidarios) o con junto de 
organos reproductores, como en tenias 
(filo Platelmintos). 

estrobilo (L strobilos , pina). Estado 
avanzado en el desarrollo de los 
cnidarios escifozoos. Tambien, cadena 
de proglotides en los platelmintos. 
estroma (G. stroma , embutir). Tejido 
conjuntivo de soporte que constituye el 
armazon de un organo animal. Tambien, 
armazon membranoso de los globulos 
rojos y otras celulas. 

estuario (L. aestuarium . estuario). Brazo de 
mar donde la mare a se encuentra con 
una corriente de agua cluIce. 


ctologia (G. ethos, caracier + logos, 

discurso). Fstudio del comporiamiento 
animal en ambientes naturales. 
eucarionte (G. eu, verdadero + kaiyon, 
nucleo). Organismo cuyas celulas 
contienen caracteristicamente uno 
o varios nucleus rodeados de 
membrana; comparar con 
procarionte. 

eucromatina (G. eu, verdadero + chroma, 
color). Parte de la cromatina que se tine 
menos intensamente que la 
heterocromatina; contiene genes actives, 
euploidia (G. eu, verdadero + ploid , 
multiplo). Cambio en el numero de 
cromosomas de una generation a la 
siguiente, media ntc la adicion o dele cion 
en la progenie de un juego complete) de 
cromosomas; cl tipo mas cornun es la 
poliploidia. 

eurifago (G. entys, ancho + phagein. 
comer). Que se mure de gran variedad 
de alimentos. 

eurihalino (G. eiirys. ancho + hats. sal). 
Capaz de tolerar amp lias variaciones de 
concent radon de agua salina. 
euritopico (G. eurys. ancho + topos, lugar). 
Relative) a un organismo con una amplia 
distribucion ambiental. 
eutelia (G. eutia, desarrollo). Condicion de 
un organismo compuesto por un 
numero constante de celulas o nucleos 
en todos los individuos adulios de una 
especie, como en los rotiferos, 
acantocefalos y nemaiodos. 
evaginacion (L. e\ fuera + vagina , vaina). 
Saliente en forma de saco de una 
estructura hueca. 

evento fundador. Establecimiento de 
una nueva poblacion por un 
pequeno numero de individuos 
(a veces una uniat hembra portadora 
de huevos fecund ados) que se 
separan de su poblacion parental 
dirigiendose a una nueva local id ad 
que esta aislada geografica me nte 
de ella. 

evolucion CL. evolve re, des plegar, 
desarrollar). La evolucion organica 
comprende todos los cambios 
en las caracteristicas y diversidad 
de vida sobre la tierra a traves de 
su historia. 

excision reparadora. Capucidad tie ciertas 
celulas para reparar cierto tipo de danos 
(pirimidinas dimerizadas) en su 1)\A. 
exergonico (G. exo, fuera de + ergon, 
trabajo). Reaccion que libera 
energia. 

exito (G. exo, fuera). Prolongation lateral 
del apendice de un artropodo. 
exito. Grado de adaptabilidad a un 

ambience determinado. La adaptabilidad 
gen etica es La contribution genet ica 
relativa de un organismo a la generacion 
siguiente; los organismos con una 
adaptabilidad elevada son seleccionados 


por la naiuralcza y llegan a prevalecer 
en la poblacion. 

exocitosis (G. exo. fuera + kvtos. conducto 
hueco). Transporte de sustancias destle 
el interior al exterior celular. 

exocrino (G. exo. fuera de + krinein, 
separar). Tipo tie glandula quo vierte su 
secrecion a traves de un contlucto; 
comparar con endocrino, 

cxoesqueleto (G. exos, exterior + skeletos, 
duro). Estructura de soporte producida 
por el ectodermo o la epidermis; externa 
y no envuelta por tejido vivo; opuesto a 
endosqueleto. 

exon (G. exo. exterior). Parte del RNA 
mensajero transcrito a partir del DNA 
que contiene una portion de la 
information necesaria para el produclo 
genico final. 

exopodio, exopodito (G. exo, exterior + 
pous, podos, pie). Rama lateral en el 
apendice birrameo de los crusiaceos. 

exopterigoto (G. exo, exterior + pteron. 
ala, pluma). Insectoen el que los 
primordios a la res se tlesarrollan 
externamente tlurante los estados 
ninfales; poseen met a mo ribs is 
hemimetabola. 

experimento (L. expehri, intentar). Ensayo 
realizado para defender o confirmar una 
hipfitesis. 

exterorrcceptor CL. exter, exterior + cape re, 
cogerj. Organo sensorial excitado por 
estimulos exteriores al organismo. 


factor de necrosis tumoral Giloquina. la 
fuente mas importanle tie la cual son los 
macrofagos, el principal mediador de la 
inflamacion. 

FAD. Abrcviatura tlel flavin ademn 

dinuclebtido, aceptor de electrones en la 
cadena respiratoria. 
fagocito (G. phagein, comer + kvtos, 
conducto hueco). Cualquier celula (jue 
engloba y tligiere microorgan is mos u 
otras partial las. 

fagocitosis (G. phagein , comer + kvtos, 
conducto hueco). Gaptura por 
engloba miento tie una partial la por un 
fagocito o protozoo 
fagosoma (G. phagein , coiner + soma, 
cuerpo). Vesicula citoplasmatica limitatla 
por membrana que contiene material 
al linenticio fagocitatlo. 
fagotrofo (G. phagein, comer + trophe, 
alimento). Organismo heterotrofico que 
ingiere particulas solidas para 
alimentar.se, 

faringe (G. pharynx , faringe). Parte del 
tubo digestivo entre la cavidad bucal y el 
esofago cjue, en vertebrados. es cornun a 
los sistemas respiratorio y digestivo. Las 
hendiduras branquiales tie los 
cefalocortlados abren al exterior desde 
ella. 
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fasciculo 11 fasciculus, haz pequeno). 

Haz pequerio, refend o a un conjunto 
de fihras inusculares o axones 
nerviosos. 

fasmidio CG. phasme . aparicidn. fantasma). 
Cada una de un par do glantlulas o 
estrucuiras sensoriales del extremo 
posterior de cicrtos nematodos. 
fcnctico (G phaneros. visible, evidente). 
Referido al use de un criterio de 
similitud total para clasificar 
organismo* en un taxon; contrast;! 
con dasiI'icticioncs basadas 
explicit amen te en una reconstrucci6n 
filogenetica. 

fenotipo (G. phainein , mostrar). Caracteres 
visibles o paientcs de un organismo, 
controlados por el genotipo. aunque no 
se expresen lodos los genes de este. 
fermentacion (L fermentum, fermento). 
Transformation enzimatica sin oxigeno, 
tie sustaneias organicas, principalmente 
carbohidnitos. produciendo compuestos 
como alcoholes. acitlos y dioxide de 
carbono. 

feromona (G pherein . transportar + 
hnrmott, excitante). Sustancia cjuimica 
liberada por un organismo y que 
infiuye en el comporlamiento o en 
los procesos fisiologicos de otro 
organismo. 

fibra (L. ft bra. hilo). Celula alargada n una 
banda de material protoplasmico 
producklo por una celula y exterior a 
el la. 

fihrilar iL . fihrilla. fibra pequena). 

Conipuesto o pertcneciente a fibril las o 
libras. 

fibril la (1 J'ibra , hilo) Manila de 

protoplasma producida por una celula y 
situada en su interior 

fibrina. Protema que forma una red o malla 
atrapando erilrocitos para formal' un 
coagulo de sangre. PI librinogeno es su 
precursor 

fibrosis. Deposition de tejido conjuntivo 
fibroso en areas localizadas, durante el 
proceso de reparation lisular o para 
aislar una tiiente de antigenos 
fijacion de nitrogeno iG nitron, sosa + 
gen, product or). Reduce ibn del 
nitrogeno molecular :i amoniaco 
realizada por cienas bacterias v 
cianoficeas, a menudo seguida de 
nitrification, oxidation de amoniaco a 
nitritos y nitratos por oiras bacterias. 
filo (N. L. phylum . del G. phylon , raza, 
tribu). Catcgoria fundamental entre reino 
y clase de las ciasificaciones 
laxonomicas, que agrupa a los 
organismos ton ascendencia coimin y 
que comprenden un mismo patron 
fundamental de organlzacion. 
fiiogenia (Ci. phylon . tribu, raza + genet a, 
origen). Origen y dcsanollo de un 
taxon o historia evoluiiva de su 
desarrollo. 


filopodio (I. /Hum. hilo + G. putts, [)odo. 
pic). Tipo de pseudopodo muy lino que 
se puede ramificar pero no unir para 
formal* una red. 

filopodio (G. pbyllon, hoja + pons, poclo. 
pie). Ajxndice nadador en forma de 
hoja de los cmstaceos branquibpodos. 

fisiologia (I. physioiogia, ciencia natural). 
Rama de la Biologia que trata sobre los 
procesos organicos y los fenomenos del 
organismo o de cuulquiera de sus 
partes, o tie un proceso corporal 
particular. 

fision (L fissio. division). Reproduction 
asexual por divisibn del cuerpo en dos o 
mas panes.' 

fision binaria. Modo tie reproduction 
asexual en la cual el animal se divide en 
dos individuos aproximadamente 
iguales. 

fision multiple. Modo tie reproduction 
asexual de algunos protistas en la que el 
nucleo se divide mas de una vez antes 
de que se de la citocinesis. 

fitofago (G. phylon , plants, + phagein , 
comer). Organismo que se alimenta de 
plantas 

fitofiagelados. Miembros de la clase 

Phytomastigophorea, a modo de plantas 
flageladas. 

fiagelo (L flagellum , latigo). Organulo 
locomotor fiiiformc. 

FMN. Abreviatura tie llavin 

mononudeotido. grupo prostetico tie 
una proteins (flavoproleina ) y 
traasportador de elect rones en la cade n a 
respiratoria 

foraminiferos CL. font min, hueco + fero, 
que I leva). Organ ismos tie la clase 
Granulorreticulosea (.filo 
Sarcomastigophora) ponadores tie un 
caparazon con numerosas aberturas. 

fosfageno (J'osfalo + gen). Termino <|iie 
designa al fosfato de creatina y el fosfato 
de arginina. que se almacenan y se 
puetlen utilizar como fuentes de enlaces 
fosfato tit* alia energia. 

fosfatido. Upitlo que conliene f6s loro, 
como la lecitina. I n complejo lipitlo 
ester fosforico como la lecitina. 
presente en todas las celulas. 

I'osfolipido. 

ibsfoarginina. Conipuesto de 

almacenamiento de fosfato (fosfageno) 
presente en muchos in vertebra dos, que 
se utiliza para regenerar los niveles de 
ATP 

fosfocreatina. Compuesto fosforilado de 
alta energia presente en el musculo de 
vertebrados y algunos in vertebra dos que 
se utiliza para regenerar los niveles tie 
ATI*. 

fosforilacion oxidativa. Conversion de 
fosfato inorganico rieo en energia a ATP. 
que implica transpone tie clcdrones 
hasta el oxigeno molecular a traves tie la 
cadena respiratoria. 


fosforilacion. Adit ion de un grupo fosfato 
-PO v a un compuesto. 
fosil. Cuak|uier huella o impresion tie un 
organismo de una era geolbgica pasatla 
que ha sido conservado por procesos 
natur.iles. norma l men te por 
mineralization en la corteza terrestre. 
fosorial (L. fassor, excavadora). 

Caracterizado por huecos, cxcavaciones 
fotoautotrofo (G. photos, luz + autos, propiu 
+ tmphos. alimentacibn). Organismo quo 
requiere luz como luente de eneigia para 
elahorar nutrientes organicos a paitirde 
materias primas inorgCinicas. 
fotosintesis ■ G. pbns. luz + synthesis 

juntar). Sintesis tie hidratos de carbono a 
parlir tie dibxitio tie carbono y agua en 
las cedillas con clorofila expuesus a la 
luz. 

fototaxia iG. phos, luz + taxis, orden, 
disposit ion). Taxia en la quo la luz es el 
estimulo. Tendencia involuntaria tie un 
organismo a acercarse (positiva) o 
alejarse (negativa) de la luz 
fotdtrofo (G. phos. photos, luz + trophy 
comitla). Organismo capaz tie usarCO- 
en presencia de luz como fuente de 
energia metabolica. 

fouling. Contaminacibn de las areas de 
respirat ion y alimentacibn tie un 
organismo por excremento, sedimento u 
otra materia. Tambien, acumulacion de 
organ ismos marinos sesiles en el casco 
tie un bote o barco tie tal forma que 
dificulta su avance por el agua. 
fovea i L fovea , pequena fosa). Foscta o 
depresibn; especialmente la fbvea 
central, pequena zona sin bastonesdt* In 
retina tie algunos vertebrados que 
constituye un punto de vision aguda. 
fragnie mac ion pcdial. Forma de 
reproduction asexual de algunas 
anemonas; un tipo tie fision. 
fusifornic (I.. fttsus. huso + forma , forma) 
Con forma de huso; haciendosc mas 
estrecho hacia el final. 

G 

gameto <G. get mas, matrinionio). Celula 
sexual hapioidc y mad lira; general mente 
se puetlen clisiinguir los ganietos 
masculinos de los femeninos. Ovulo o 
espermatozoide. 

gamctocito (G. gametes, esposa + kytos, 
conduct) hueco) Celula mat Ire tic un 
gameto, es decir, gameto inmaduro. 
ganglio Kj. ganglion pequeno tumor). 
Agregacibn tie tejido nervioso que 
conliene celulas nerviosas. 
gastrodermis (Ci. gaster, estbmago + 
derma, piel). Revest i mien to tie la 
cavidnd digestiva tie los cmdarios 
gastrolito (G. gaster, estbmago + lit bos, 
pietlra). Cuerpo calcareo en la pared del 
estbmago cardiaco del tang re jo de rio y 
otros malacostniceos. antes de la muda 
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gastrozoide (G. gaster, estomago + zoom, 
animal). Polipo con f'nncion alimenlaria 
dc un hidroide, hidrante. 

gastrula (G. gaster, estomago + ula. 
diminutivo). Estado embrionario, 
generalmente con forma dc saco. cuya.s 
paredes. con dos capas de celulas, 
rodcan una cavidad (arquSnteron) que 
posee una abertura (blastopore)). 

gastrulacion (G. gaster, estomago). Proceso 
mediantc el cual un embrion temprano 
de metazoo se transforma en gastmla. 
adquiriendo primero dos v lucgo tres 
capas celulares. 

gel (de gelatina, del I., gelare . congelar). 
Estado de un siscema coloidal en el cual 
las particulas solidas forman la fase 
continua y el medio flu ido la fase 
discontinua. 

ge mac ion. Reproduccion en la cual la prole 
surge como crecimiento de los padres y 
son initialmente mas pequenos que 
el los. I.a fall a de se pa radon entre la 
prole y los padres lleva a la formation 
tie una colonia. 

gemula (I., gemma, yema + ula , 
diminutivo). Unitlatl reproductora 
asexual en forma tie quiste de las 
esponjas dulciaancolas; se forma en 
verano u otoho y es capaz tie sobrevivir 
a I in vie mo. 

gen (G. genos, descendencia). Parte tie un 
cromosoma que delermina la hercncia y 
se transmite tie una generation a otra, Es 
una secuencia tie acitlo nudeico 
(normalmente DNA) que codilica una 
secuencia tie RNA o polipeptitlo 
funcional. 

gen estructural. Gen portador tie la 

information para elaborar una proteina. 

genero (L. genus, raza). Grupo tie especies 
relacionadas con un range> taxonomico 
inter medio entre fain ilia y especie. 

genes liomeoticos (G. bomoios, igual, 
parecido). Genes, identificados a traves 
de mutaciones, t|ue dan identidad tie 
desarrollo a segmentos corporales 
especificos. 

genoma(G. genos, descendencia + L. oma. 
grupo abstracto). Todos los genes tie un 
grupo haploide de cromosomas. 

genotcca. En biolog ia molecular, un 

con junto de clones que conticnen DNA 
recombinante. 

genotipo(G. gen as, tlescendencia + tyfxjs, 
forma). Constitution genetica, expresada 
y lalenic. tie un organismo; conjunto 
total de los genes p resen tes en las celulas 
tie un organismo; comparar con 
fenotipo 

gestacion (E. gesture, llevar). Periodo 
durante el cual se lleva la descendencia 
en el utero. 

ginandromorfo (G. gyn. hembra + an Jr. 
macho + morpbc , forma). Forma 
bisexual con las caraclcrist icas tie a mhos 
sexos: mosaico bisexual. 


glandula antenal. Glandula excretora tie 
los crustaceos situada en el metamero 
antenal. 

glandula de MehJis. Glandula tie fun cion 
desconocida que rotlea el ootipo de 
trematodos y cestodos. 
glandula verde. Glandula excretora de 
ciertos crustaceos; glandula antenal. 
glandula viteliiia Vease vitelario 
glandulas calciferas. Glandulas de las 
lombrices tie tierra que secretan iones 
calcio hacia el tubo digestivo. 
glandulas protoracicas. Glandulas del 
protorax de los insectos cjue producen la 
hormona ectlisona. 
glandulas repelentes (L. repugnare, 

resistir). Glandulas que segregan para la 
defensa o el ataque una sustancia 
nociva, per ejemplo. en los mil pies, 
globulinas (L. globus ; globo, balon + -ulus, 
terminacion que denota una tentlencia). 
Gran grupo de prole inas com pa etas y tie 
elevado peso molecular que incluye a 
las inmunoglohulinas (anticucrpos). 
glomerulo (L. glomus, pelota). Racimo de 
ca pi la res en intima relation con un 
corpusculo renal en un rinon. Tambien, 
pequena masa tie tejido espemjose) en la 
probdscide tie los hemicordados, a la 
que se supone una luncion excretora. 
Tambien. concentration tie libras 
nerviosas situadas en el lobulo olfativo. 
gloquidio (G. glocbis, punto + id ion, 
diminutivo). Estado larvario bivalvo tie 
los moluscos dulciacuicolas. 
glucogeno(G. glykys, dulce + genes, 

producido). Polisacarido que constituye 
la principal forma de almacenar hidraios 
tie carbono en los animales; almidon 
animal. 

glucolisis (G. glykys. dulce + lysis, rotura). 
Degradation enzimatica tie glucosa o 
glutogeno en tier i vat los fosfatatlos. con 
liberation tie energia. 

gluconeogenesis (G. glykys, dulce + twos, 
nuevo + genesis, origen). Sintesis tie 
glucosa a partir tie precursores proteicos 
o lipklicos. 

gnatobase (G. gnathos, mandibula + base). 
Saliente de la base tie ciertos apentlices 
en algunos ariropodos, general mente 
para sujetar o triturar alimentos. 
gnatos tom ados (G. gnathos, mandibula + 
stoma, boca). Vertebrados con 
mandibulas. 

gonangio (N.E. gonas, organo sexual 
primario + angeion. dim. de vaso). 
Zooitle reproductor de un hidroideo 
colonial (Cnidario). 
gonoducto (G. go nod, progenie + E. 
ductus, conducto). Conducto que 
cornu nica una gonad a con el exterior, 
gonoporo (G. go nos. progenie + por os. 
abertura). Poro genital tie muclios 
invertebmdos. 

gradualismo. tin componente de la teoria 
de la evolucion de Darwin que postula 


que la evoluciAn tiene lugar por la 
acumulacion temporal tie pequenos 
cambios acumulalivos, por lo general 
durante periodos de liempo geologico 
muy largos; opuesto a la corriente que 
opina que la evolucibn puede darse a 
traves de cambios grandes. discontinuos 
o macromutacionales. 
gradualismo fenotipico. l lipotesis que 
propone que los nuevos rasgos. incluso 
los que son muy diferentes tie los 
ancestrales, se producen por una serie 
de pequenos pasos graduates, 
gradualismo flletico. Modelo de evolucion 
en el cual el cambio evolutive) 
morfol6gico es continue e incremental y 
se da. principal mente, en especies «no 
ramificadas» o linajes durante largos 
periodos de liempo geologico; contrasta 
con equilibrio puntuado 
gradualismo poblacional. Ea observ acion 
de las nuevas variantes geneticas que se 
ban establecitlo en una poblacion por 
sus frecuencias crccienies a traves tie 
generaciones incrementales, initial mente 
tie uno o pocos intlividuos y 
eventualmente caracterizando una 
mayoria tie pobl acion. 
granulocitos (E. gran ulus, pecjuefio 
grano + G. kytos, conducto hueco). 
Celulas sanguineus blancas 
(neutrol'ilos, eosinofilos y basofilos) 
port adores de «granulos» (vacuo) as) 
que se linen profusamente en su 
citoplasma. 

grasa parda. Tejido adiposo rico en 

mitocondrias y product or cle calor tie los 
vertebrados entlotermicos. 
gregario (L. grex. rebano). Que vive en 
grupos o manadas. 

grupo ex ter no. En cstudios sistemaiicos 
filogeneticos, especie o grupo tie 
especies cm pa rent a das pero no incluidas 
dentro del taxon cuya filogenia se 
estudia, que se utilizan para polarizar la 
variation de caracteres y enraizar el 
arbol i'ilogenetico. 

grupos hermanos. hi relation entre un 
par tie especies o elevados taxones que 
son sus parientes respective^ mas 
prox imos fiI()ge netica meme. 
grupos sanguineos. Tipos de sangre 
humana definidos por antigenos 
particulares de la membrana de los 
eritrocitos, determinados geneticamente 
y que producen aglutinacion cuandoson 
mezdadas con un tipo incompatible: se 
designan como O, A, 11 All Rh 
negative), Rh positive) y otros. 
guanina (quechua. buatui, esliercol). Base 
piirica blancn y cristalina, Q 1U O. 
presente en varios tejiclos animales v en 
el guano y otros excremente>s animales. 
guild (I.M. glide, pa go. tribute)). En 
ece>k)gia. grupo de especies que 
explotan el mismo tipo de ambieme y de 
manera similar. 
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H 

habitat (L. babitare . habitar). Lugar donde 
norma I men tc vive un organismo o los 
inclividuos do una poblaciAn. 
habituacion. Tipo tie aprcndizaje en cl que 
una exposition continua a un mismo 
estmiulo produce una tlisminucion en 
las respuestas. 

halterio (G. baiter, salto). En los dipteros, 
pequerta estructura elaviforme a cada 
lado del metatorax v que representa las 
alas posteriores; se interpretan como 
organos scnsoriales del equilibrio; 
tambien llamados balancines. 
haplodipioidia (G. baploos , unico + 
cliploos, doble + eidos. forma). Tipo de 
reproduceion en la que los machos 
haploides son producidos por 
partenogenesis y las hembras diploides 
por medio de huevos fecundados. 
haploide (G. baploos, unico). Numero de 
croniosonias reducido. o n, tipico de los 
gametos y opuesto al numero diploide o 
2n. de las celulas somaticas, En ciertos 
filos inicriores. algunos animales 
maduros poseen un numero haploide de 
cromosomas. 

hectocotileo (G. be feci ton, cien + kotyle. 
copa). brazo especializado, a veces 
autonomo, que sirve como organo 
copulador masculine en los cefalopodos. 
helice alfa (L helix, espiral + alpha , 
primero). Literalmente. la disposicion 
helicoidal primaria de la mol6cula de 
DNA; ordenacion regular en espiral de la 
cadena polipeptidica en las proteinas; 
estructura secundaria de las proteinas. 
he me ri trin a (G. baima. sangre + etythros, 
rojo). Pigmento respiratorio ferrico, de 
color rojo. presente en la sangre de 
algunos poliquetos. sipuntuliclos, 
priapu lidos y braquiopodos. 
hemimetabolo (G. hemi. medio + 
met a hole, cambio). Kelativo a la 
metamorfosis gradual en el dcsarrollo de 
insectos. sin estado de pupa, 
hemocele (G. baima . sangre + L koiloma 
cavidad). Principal espacio corporal en 
los anropodos que sustituye al celoma; 
comiene la sangre (hemolinfa). 
hemoglobina (G. baima , sangre + 

globulus, globulo). Pigmento respiratorio 
ferrico presente en los globulos rojos de 
los vertebrados y en el plasma 
sanguineo de muchos in vertebrados; 
compuesto forma do por un grupo hemo 
ferroporfirinico y una proteina globular, 
hemolinfa (G. baima , sangre + L. iympba . 
agua). Liquido del celoma o hemocele 
de algunos inverrebrados que 
representa la sangre y la linfa de los 
vertebrados. 

hemozoma (G. baima, sangre + zoon. 
animal). Producto digestive) insoluble de 
los parasites productores de la malaria 
elaborado a partir de hemoglobina. 


hepatico (G. hepatikos, del higado). 

Relative) al higado. 

herbivoro(L berba . hierba + vorare, 
devorar), Organismo que se alimenta de 
plantas. 

herencia cuantitativa. Vease herencia 
poligcnica. 

herencia Intermedia. Ninguno de los 
alelos allernarivos de un gen es 
completamente dominante y el 
heterozigoto muestra el caracter 
intermedio. o distinto, del que presenian 
los homozigotos para cada alelo. 
Tambien se denomina dominancia 
incompleta o codominancia. 

herencia poiigenica. Herencia de rasgos 
inlluida por multiples alelos; los rasgos 
muestran variacion continua entre los 
extremos; los descend ientes son 
generalmente intermedios entre los dos 
padres, tambien conocida como 
combinacion y herencia cuantitativa. 

hermafrodita (G. hermaphrodites , que 
con tie ne umbos sexos, de la mitologia 
griega Hermafroditos, hijo de Hermes y 
Afrodita). Organismo con organos 
re productores fune ion ales mascu linos y 
femeninos. El hennaIToditismo se 
puede refer ir a una a be r radon en 
animates imisexuados; mtmuico indiea 
que esta es la condition normal de la 
especic. 

hermatipico (G. bema. arreeife + typos, 
patron). Relative) a los corales 
formadores tie arrecifes. 

heterocerca (G. beteros. tliferente + kerkos, 
cola). En ciertos peces, cola con el 
lobulo dorsal mas grande que el ventral 
y con el extreme tie la columna vertebral 
a menutlo intiuido en el lobulo superior, 
como en los tiburones. 

heterocromatina (G beteros, tliferente + 
chroma , color). Cromatina que se tine 
intensamente y que parece representa r 
areas geneticamente inactivas. 

hcterocroma (G. beteros , tliferente + 
ebronos, liempo). (Cambio en el tiempo 
relativo tie aparicion y tasa tie dcsarrollo 
tie los caracteres ya presences en los 
antecesores. 

heterodonto (G. beteros . tliferente + 
odoits, riientc). Animal cuyos dientes 
estan tliferenciados en incisivos, 
caninos y molares para distintas 
funciones. 

heter6trofo (G. beteros , tliferente + 
trophos, que se alimenta). Organismo 
que obtiene del ambiente materias 
primus organicas e inorganicas para 
sobrevivir; inciuye la mayoria de los 
animales y plantas que no efectuan la 
fotosintesis. 

heterozigoto (G. beteros , tliferente + zygotos, 
unitlo). Organismo en el que el par tie 
alelos [^ara un caracter esn\ compuesto 
por diferentes genes (normalinente 
dominante y recesivo); derivado de un 


zigoto forma do por la union tie gametos 
tie constitution genelica distinta. 
hexamero (G. hex, seis + meros, parte). 
Que posee seis partes; especificamenie, 
simetria basuda en seis pianos, o 
multiple) tie seis. 

hhtlino (G. byalos. cristal). Adjetivo, 
crista lino, translucitlo. Se refiere al 
material cluro. cristalino, no 
estructuratio, preseme, por ejemplo, en 
el cartilage), cuerpo vitreo. mucina y 
glucogeno. 

hibernacion (L. bibennts. invcrnal). 
Cualidad, especialmentc tie los 
niamiferos, que consiste en pasar los 
inviernos en un estatlo letargieo en el 
t[ue la temperatura corporal descicntle 
casi hasta el [)unte) tie congclacion y el 
mctabe)lismo baja hasta niveles eercanos 
a eero. 

hibridoma (contraction tie hibrido y 
iniele>ma). Producto tie fusionar una 
celula normal y otra tie mieloma 
(cancer), que tiene algunas 
caractensticas de una celula normal, 
hidrante (G. bydot] agua + ant bos, flor). 
Zooitlc tie nutrition tie un hitlroideo 
colonial. 

hidrocaule (G. by dor, agua + kaitios, talk) 
tie una planta), Pcdunculos o «tallos» tie 
una colonist tie hitlroides; parte que 
queda entre la hitlre>rriza y los hidrantes. 
liidrocclc (G. hydor, agua + koiios, 
hueco). Com parti men to cek)mico 
intermedie) e> secundario tie los 
cquinodermos; ti hitlroctie da lugaral 
a para to acuifcro. 

hidroide. Forma polipe) tie un cnidario en 
oposicion a la forma medusa. Cualquier 
cnidario tie la tiase I litlrozoos, orden 
I litlroitleos. 

hidrolisis (G. hydor. agua + lysis, rotura). 
Descom position tie un compuesto 
qininico por atlicion tie agua; division de 
una molecula en sus componentes, de 
manera que los producios atlquieren 
hidrogeno y euerpos hitlroxilo. 
liidrorriza (G. hydor. agua + rbiza. raiz). 
Estolon con forma tie raiz cjue une al 
hidroide con el sustrato. 
hidrosfera (G. hydor. agua + spbaira. bola, 
esfera). Envuella liquitla tie la Tierra. 
hidroxilo (hidrogeno + oxigeno). Que 
contiene un grupo Ol 1 : ion cargado 
negativamente produeido pt)r los alcalis 
en agua. 

hiomandibular (G. hyoeides, en forma de 
la letra griega upsilon + eidos, forma + I.. 
mandere , musticar). I lueso derivado del 
arco branquial hioideo. que forma parte 
de la articulation de la mandihula 
inferior tie los peces y el estribo del oido 
de los vertebrados amniolas. 
hiperosmotico (G. hyper, sohre + osnios, 
impulse)). Relativo a una .solution cuya 
presion osmotica es mayor que la tie 
otra solution con la que se compara; 
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contienc mayor concentracion de 
particulas disueltas e incorpora agua 
cedida por una solucion con menos 
particulas a traves de una metnhrana 
selectivaniente permeable; comparar con 
hiposmotico. 

hipcrparasitismo (G. hyper, sobre + para, 
junto + sitos, alimento). l ; orma de 
parasitismo en la quo un parasito es 
parasitado a su ve/.. 

hipersensibilidad de tij>o retrasado. 

Keaccion inflamaloria basada 
principalmente en la inmunidad mediada 
por celulas. 

hipersensibilidad inmediata. Keaccion 
inllaniatoria basada en la inmunidad 
humoral. 

hipertrofia (G. hyper ; sobre + tropbe, 
nutricion). Crecimiento a normal en 
tamano de un organo o parte de un 
organ ismo. 

hipodermis (G. hypo , bajo + L. dermis, 
piel). Capa celular productora de la 
cuticula, y situacla bajo esta, en anelidos. 
artrbpodos y otros invertebrados. 

hipofisis (G. hypo , bajo + physis, 
crecimiento). Glandula pituitaria. 

hiposmotico (G. hypo, bajo + osmos, 
impulso). Kelativo a una solucion cuya 
presibn osmotica es menor que la de 
olra solucion con la que se compara o 
que se toma como estandar; contiene 
menor concentration de particulas 
disueltas y pierde agua durante la 
osmosis: comparar con hiperosmotico. 

hipostoma (G. hypo, bajo + stoma, lx>ca). 
Estnictura situacla en la zona posterior o 
ventral de la boca en varios invertebrados 
(como acaros y garrapatas). Tambien se 
refiere a la prominencia en la que se situa 
la boca en los polipos de los hidrozoos. 

hipotalaino (G. hypo , bajo + thalamos . 
camara interior). Parte ventral del 
encefalo anterior, bajo el tdlamo; uno de 
los centres del sistema nervioso 
autonomo. 

hipotesis (G. hypothesis , fundamento, 
suposicion). Afirmacion o propuesta que 
puede ser probada experimentalmente. 

histogenesis (G. hist os, tejido). Cualquiera 
de las proteinas simples presentes en el 
niicleo celular que se linen entre si o 
con otras al DNA. bis histonas producen 
por hidrolisis una proportion alta de 
aminoacidos basicos; son airacteristicas 
cle eucariotas. 

holometabolo (G. holo, complete) + 
metahole, cambio). Insecto que sufre 
una metamorfosis completa durante el 
desarrollo. 

homeobox (G. homoios, igual, parecido + 

I., huxas, boj, usaclo en el sentido de 
contenido en). Secuencia cle 180 pares 
cle bases altamente conservativa que se 
encuentra en las secuencias reguladoras 
de los genes c|ue codifican proteinas 
reguladoras del desarrollo. 


homeostasis (G. homeo, similar + stasis, 
estaclo). Mantenimienlo del estado 
interno por auiorregulacion. 
homeotermo (G. homeo, similar + therme, 
calor). Animal que posce una 
temperatura corporal casi uniforme, 
regulada indepenclientemente de la 
temperatura ambienlal; de «sangre 
calieme». 

hominido (L homo, hominis, hombre). 
Miembro de la familia do los I iomtnidos 
con una unica especie actual, Homo 
sapiens. 

hominoide. Perteneciente a los 

Hominioidea, superlainilia c]ue agrupa a 
primates come) los si mips y el hombre. 
homocercaCG. homos, igual + kerkos, 
cola). Cola cuyos lobulos dorsal y 
ventral son simetricos. y en la mil ad cle 
cuya base acaba la columna vertebral, 
como en la mayoria cle los pcces 
teleosteos. 

homodonto(G. homo, igual + odotts, 
diente). Animal con te>dos los dientes cle 
forma similar. 

homografo. Vcase alografo. 
homologia (G. homologos, cle acuerdo 
con). Semejanza de paries u organos cle 
organismos diferentes debida a un 
origen embrionario similar v a un 
desarrollo evolutive) a parflr de la parte u 
6rgano correspondiente en un anlecesor 
remote). Tambien se puede referir a 
cromosomas apareados. La homologia 
seriada es la correspondencia en el 
mismo individuo cle estructuras 
repetidas que lienen el mismo origen y 
desarrollo. como los apendices de los 
artropodos. 

homoplasia. Similitud fenotipica entre 
caracteristicas (moleculares, 
morfologicas, comportamentales u 
otras) cle distintas especies o 
poblaciones que no represents 
exactamente pat rones cle descendencia 
evolutiva comun (= similitud no 
hombloga); se produce por un 
paralelismo evolutivo o una 
convergence y se manifiesta por 
una incongrueneia entre distintos 
ca mete res en un cladograma o arbol 
filogenetico. 

homozigoto(G homos, igual + zygotos, 
unido). Organismo en el que el par de 
alelos para un caracter esta compuesto 
por los mismos genes (dominantes o 
recesivos, pero no ambos). 
hormona cerebral. Vease eedisiotropina. 
hormona juvenil. Hormona producida por 
los corpora allata de los insectos; uno cle 
sus efectos es el mantenimiento de las 
caracteristicas larvarias o ninfales 
durante el desarrollo. 
hormona protoracicotropica, Vease 
eedisiotropina 

hospedador definitlvo. Hospedador en el 
que tiene lugar la reproduction sexual 


cle un simbionte; si este no presenta 
rep rod uc cion sexual, el hospedador en 
el que el simbionte madura y se 
reproduce; comparar con hospedador 
inter tiled iario 

hospedador intcrinediario. I lospedador 
en el que el simbionte se desarrolla. 
pero sin tener lugar la maduracion y la 
reproduction sexual (comparar con 
hospedador definitivo) 

humoral (L. humor, fluido). Kelativo a una 
secretion endocrina. 


imago. Insecto adulro y sexual men te 
maduro. 

improntad. imprimere, imprimir). Patron 
cle aprendizaje rapido v usualmente 
estable que aparece pronto en la vida 
cle un miembro cle una especie social, 
e implicit el reconocimiento de su 
pvopia especie; puede suponer la 
atraccion liacia el primer objeto movil 
que se ve. 

indigena (L. indigene*, nativo). Organismo 
native) cle una region concreta: no 
introtlucido. 

induce ion (I., indttcere, inductum . guiar). 
Kazonamiento hecho cle lo particular a 
lo general, es decir, dcrivando una 
afirmacion general (hipotesis) basada en 
observaciones individuals. En 
embriologia. la alteration cle los deslinos 
cel u la res como resultado de la 
interaccibn con las celulas vecinas. 
inductor (L. indttcere, introducir). En 

embriologia, tejido u organo que provoci 
la diferenciacion cle otro tejido u 6rgano. 
inflamacion ( 1 .. iujlammctre, cle flamma, 
llama). Complicaclo proceso fisiologico 
de movilizacion de las defensas 
corpora les contra sustancias extranas o 
agentes infecciosos y de reparacion cle 
los daftos produciclos por dichos 
agentes. 

in frac iliac ion (L. infra, bajo +■ cilia . 
pestafta). Organulos situados 
inmediata me nte bajo los cilios en los 
protozoos ciliados. 

infundibulo (L. infundibulum. embudo). 
Pedunculo cle la neurohipofisis c|ue une 
la hipofisis con el diencefalo. 
inmunoglobulina (L. immunis , libre + 
globus, globo). Cualquiera de un grupo 
cle proteinas producidas por las celulas 
plasmaticas, que participa en la 
respuesta inmunitaria combinandose con 
el antigeno que ha estimulado su 
produccibn. Anticuerpo. 
innato (L, innatus, no nacido). 

Caracteristica basada total o parcialmentc 
en diferencias genicas. 
instinto (L. instinct us, impelido). Conducta 
programada genet ica me nte, predecible y 
estereotipada. Puede o no suponer 
aprendizaje. 



872 


Glosario 


intercelular (L. inter ; entre + cellula , 
camara). Que ocurre o existe entre 
c61ulus del cuerpo. 

interferones. Varias citoquinas codificatlas 
por distintos genes, importantes en la 
mecliacion de la inmunidad natural v la 
inflamacion. 

lnterleuquina-1. Citoquina producida pol¬ 
ios macrofagos que estimula a los 
linfocitos -T coadyuvantes. 
interleuquina-2. Lin foci na producida 
por los linfocitos-T coadyuvantes 
que conduce a la proliferation de 
celulas T coadyuvantes y otros 
linfocitos-T. 

intermuda(L. instar ; forma). Estado, entre 
dos mudas sucesivas de la vida de un 
insecto u otro artropodo. 
interstic ial f L in for, e n tre + sistere , 

permanecer). Situado en los intersticios 
o espacios entre estructuras, como 
celulas, organos o granos de arena, 
intracelular (L. iHim. dentro + cellula, 
camara). Que ocurre o existe dentro de 
la celula. 

intron (L. infra, dentro). PorciAn de RNA 
mensajero transcrito a partir de ON A que 
no formara parte del RNA maduro, es 
decir, no incluye parte de la information 
para los produclos genicos. 
introverto (L. intro, dentro + vertere, 
verier). Parte anterior estrecha de los 
sipunculidos que puede ser retraida al 
interior del tronco. 

invaginacion (L. in, en + vagina, vaina). 
Fntrante de una lamina de tejido para 
formar una estructura en forma de 
saco. 

inversion (L. in vertere , invertir). Vuelta del 
reves. como en la embriogenesis de las 
esponjas. Tambien, inversion en el orden 
de los genes o inversion de un segmento 
cromosomico. 

ion. A to mo o grupo de a tomes con una 
carga electrica neta positiva o negativa 
debido a la perdicla o ganancia de 
electrones. 

iridoforo (G. iris, arcoiris o iris del ojo). 
Cromatoforos iridiscenies o plateados 
que contienen cristales o placas de 
guanina u otra purina. 
irritabilidad ([.. hritare, provocar). 
Caracteristica general de todos los 
organismos que supone la capacidad de 
responder a los estimulos o cambios del 
entorno. 

isogametos (G. isos, igual + gametes, 
esposa). Gametos de la misma especie 
semejantes en tamano y aspecto en 
amhos sexos. 

Lsolecitico (G. isos, igual + lekithos, vitelo). 
Hclativo a un zigoto (o huevo) cuyo 
vitelo se encuentni uniformemente 
distribuido. Homolectlico. 
isosmotico. Liquido que tiene la misma 
presion osmotica que otro liquido de 
referenda o control. 


isotonico (G. isos , igual + tonikos , tension). 
Referente a soluciones que poseen igual 
o semejante presion osmotica; 
isosmotico. 

isotopo (G. isos, igual + topos, lugar). Cada 
una de varias formas diferentes de un 
elemento quimico que difieren entre si 
en la masa atomica, pero no en numero 
atomico. 


J 

jerarquia de dominancia. Escala social 
forma da por conducta agonistica en la 
cual los individuos se asocian entre si de 
manera que unos tienen mejor acceso a 
los recursos que otros. 

jerarquia inclusiva. Patron en el que las 
especies estan ordenadas en series de 
dados mas inclusivos de acuerdo con la 
distribution taxonomica de las 
sinapc>morflias (Clasificacion 
jerarquizacla). 

K 

kentrogonCG. ken troth punta, espina + 
go nos, progenie, generation). Larva del 
orden de cirripedos Rhizocephala 
(subfile Crustacea) que inyecta sus 
celulas parasitas en el hemocele del 
hospedador. 

kwashiorkor (de Ghana). Desnutricion 
producida per una dicta rica en 
hidratos de carbono y muy pobre en 
proteinas. 


L 

laberinto(L. labyrhUbus . laberinto), Oido 
interne de los vertebra dos, compuesto 
por una serie de sacos llenos de Huido y 
de tubules (laberinto membranoso) 
suspendidos dentro de cavidades oseas 
(laberinto oseo). 

laberintodontos (G. labyrintbos, laberinto 
+ oclous, oclontbos, diente). Grupo de 
anfibios del Paleozoico entre los que se 
encuentran los lemnospondilos y los 
anlracosaurios. 

labio (L. labium, labio). En los insectos, 
borde bucal inferior formado por fusion 
del segundo par de maxilas. 

labro (L. labrum , labio) Borde bucal 
superior de los insectos y crustaceos 
situado ante o sobre las mandfbulas. 
Tambien, borde de la abertura de una 
concha de gastcropodo. 

lacrimal (L. lactimia. lagrima). Que secreta 
las lagrimas. 

lacteo (L. lac tens, lechc). Uno de los 
vasos linfaticos de las vellosidades 
intestinales. Tambien, relalivo 
a la Lechc. 

lagena (L. lagena , Irasco grande). Porcion 
del oido primilivo en la que el sonido se 


transforma en impulsos nerviosos; 
antecesor evolutivo de la cotiea. 
laguna (L. lacuna, fosa, cavidad). Seno, 
espacio entre celulas. Tambien, cavidad 
en cartflago o hueso. 
lamarckismo. Hipotesis, propuesta por 
Jean Baptiste Lamarck, de la evolucion 
mediante la adquisicion durante la vida 
del organismo de caracteres cjue se 
transmiten directamente a la 
descendencia. 

lamela (L. dim. de lamina, placa). Una de 
las dos superficies que constituyen la 
branquia de un molusco bivalvo. Una de 
las finas capas oseas que se disponen 
concentricamente alrededor de un canal 
oseo de Havers. Cualquier estructura 
laminar delgada. 

lamina embrionaria. Una de las tres capas 
embrionarias (ectodermo, mesodermo y 
endotlermo) del embrion de los 
animates, a partir de las cjue surgen los 
organos y los tejidos; blastodermo. 
laringe (G. laritige, garganta). Parte 
superior del tracto respiratorio 
modificada para la respiration en los 
vertebraclos y limitada por la glotis y la 
traquea en su parte superior e inferior, 
respeclivamente; caja de voz. 
larva (L. larva, fantasma). Estado ininaduro 
bastante diferente del adulto. 
larva cidipoide (G. kydip/xi, doncella 
mitologica ateniense). Larva nadadora de 
vida libre de la mayoria de los ctenoforos; 
superficial mente semejante a l adulto. 
larva de Muller. Larva eiliada de vida libre 
que recuerda a un ctenoforo modificado, 
caracteristica de ciertos turbelnrios 
policlados marinos. 
lateral (L. laius, el lado, fiance). De o 
pertencciente al coslado o lado de un 
animal: un animal bilateral tiene dos 
lados. 

lazo. Vease buclc. 

lek (Sw„ juego). Area donde los animales 
se reunen para realizar cortejos sexuales 
y copular. 

lemnisco (1.. lemniscus, cinta). Cada uno 
de un par de salientes internos de la 
epidermis en la region del cuello de los 
acantocefalos que interviene en el 
control del liquido para la protrusion e 
invaginacion de la proboscide. 
lentico (L. lent us. lento). Relative a aguas 
quieras. como pantanos, charcos o lagos. 
lepidosaurios (L. iepic los, escama + sauros, 
lagartija, lagarto). Linaje de reptiles 
tliflpsidos que aparecio en el Permico y 
que incluye a las serpientes. lagartos, 
anfisbenidos y tuataras actuales. asi 
como al ya extinto ictiosauro. 
leptocefalo (G. leptos. delgado + kepbale, 
cabeza). Larva migratoria transparente v 
con forma de lazo, tipica de la anguila 
europea o americana. 
leptospondilos (G. /epos, escama + 

spondylos , vertebra). Grupo de anfibios 






Glosario 


paleozoicos quo so disiinguian por 
poseer la parte contra! do las vertebras 
on forma do car rote, 
leucocilo (G. let tints, blancos + enttnos. 
color). Proseitoia do pelaje o plumaje 
blancos on aniniales con pie) y ojos 
pigmentados normalmonle. 
liborador. Hstimulo simple que oblione un 
patron de eomportamienio innato. 
ligamonto (L ligamcntum. venila) Banda 
gruesa y clensa del tejido conjumivo quo 
coned a un liuoso con otro. 
ligando (I ligo, unir), Molecula quo so uno 
espedficamente a un receptor; por 
ejemplo, una hormona < ligando). so une 
cspecificamenlo a su receptor on la 
superficio celular. 

linfaiL. lympba. agua) Fluido intorsticial 
(intercolular) del cuerpo Tambien. 
fluido del sistema linlatico. 
linlocito (L. lympba, agua + G kiuein. 
mover). Molocula segregada por un 
linlocito esiimuhido o activado quo 
produce cambios fisiologicos en ciertas 
celu las. 

linterna do Aristotoles. Aparato 

masticador do algunos orizos do mar. 
lipasa (G. fipos, grasa + asa, si ill jo de 

en/.ima). Hnzima (|ue acelera la hklrolisis 
o sintesis de grasas. 

lipido. lipoide <G Upas, grasa). Ciertas 
sustancias de ripe* graso, a menudo con 
otros grupos conio ol acido fostorico; los 
lipidos so comhinan con proteinas o 
hidratos do carbono para forma r los 
principalos componontos ostruduralos 
do las coin las, 

lisosoma (G. lysis, pordida + soma. cuerpo). 
Oiganulo intracolular constiluido por una 
membrana c|tie oncierra varias enzimas 
digestivas, las cuales se liberan cuando el 
lisosoma se rompe. 

litoral 1 1. litoral is. costa). Relation a la 
costa. Como sustain ivo. zona 
inicrmarcal. porcion del fondo marino 
entre los niveles de bajamar y plea mar: 
en los lagos, zona somera desde el 
horde del agua hasta el limite de las 
plantas acualieas. 

litosfera (G lit bos, rocas + spbaira, esfera). 
Componente terrestre de las capas 
superficiales de la Tierra. 
lobopodio (G. lohos, lobulos + fxnfs, p<xlos, 
pie). Saliente romo, pseudopodio 
lobulado. 

lobulos. Lengiietas que rodcan el margen 
cle las medusas cle eseifozoos (Tilo 
Cilicia rios), 

locus (I locus, lugar) Position de un gen 
en un cromosoma. 

lofocito (G lopbos, cresla + kytos. conducto 
luieco). Tipo de amebocito de las 
esponjas. que secreta haces de fibrillas. 
iolYMbro fG. lopbos, cresta + pboros . llevar). 
Cresla o brazo ponador de tcntai ulos 
cuyo interior esta ocupado por una 
extension de la cavidad celomatica en 


los animates lofoforados (ectoproi tos. 
bracjiiiopodos y foroniileos). 

Korigad.. lotica, corselete). Coraza 

protectora externa presente en algunos 
protozoos. routeros y otros 
invertebrados. 

ldtico U.. lotus, action de lavar o banar). 
Relative o perteneciente a aguas 
corrientes, conio arroyos o rios. 

lumbar (I, lumhus, lomo), Relativo o 
cercano al lomo o la pane baja de la 
espalda. 

lumen (L lumen, luz). C/avidad de un tubo 
u organo. 


M 

maeroevohicibn (L makros. largo grande 
+ etolvere, desplegar. descubrir). Cambio 
evolutive a gran escala. que comprende 
el origen de los clisenos actuales. 
tendencias evokitivas y la extincion en 
masa. 

macro fago (G makros. largo, grande +■ 
fihago, coiner). Tipo de celula fagocitica 
de los vertebnidos que realiza funciones 
cm dales en la respuesia inmunitaria y la 
inflamacion. conio son la presentation 
de epilopos antigenicos a las celulas T y 
la production de determinadas 
citoquinas. 

inacrogaineto ((i. makros , largo, grande + 
i>amos, matrimonio). Hi mas grande de 
los dos tipos tie gameto de un 
organismo helerogametico, consiilrratio 
el gameto lemenino. 

macromero (G. makros , largo, grande + 
meros, parte). Clase mayor de los 
blastomeros tie un embrion en proceso 
de division cuando estos difioren en 
tamano unos de otros. 

macro mo 16c ula. Molecula de gran tamano. 
tal conio una proteina. polisacarido o 
acido nuclcico. 

macroniicleo i(i makros, grande + 
nucleus, niicleo). 1:1 mayor de los dos 
tipos tie nucleos de los protozoos 
ciliailos: controla tcxlas las funcipnes 
celulares excepto la reproikiccion. 

madreporito (Fr.. madre/xuv, arrecife 
coralint) + ito, sulljo para ciertas partes 
del cuerpo). list met lira perlorada que 
con.stiuiye la eniratla del sistema acuifero 
de los equinodennos. 

mad lira cion M. maturus, matluro). Fstatlos 
finales tic los gametos antes de la 
fecundation, 

malacostraceo (G. malako. suave + 
ostracon, concha). Cuak|uier miembro 
tie la subclase tie crusiaceos 
Malacostraca. que incluye formas tanto 
acuaticas conio terrestres; cangrejos. 
langostas, gambas y pulga.s de playa, 
entre otros. 

manto. Extension blanda tie la pareil del 
cuerpo de ciertas invertebrados conio 
por ejemplo. braqtiiopodos y mokiscos. 


que normalmente segivga una concha 
Tambien. pared fina del cuerpo de los 
tunicados. 

manubrio ( I. manubrium, asidero). 

Porcion que parte del lailo oral de una 
medusa y que porta la boca; cono oral; 
pre-esierno o parte anterior tie I 
esternon. Tambien. parte con forma de 
asidero del martillo ilel oido. 
inarasnio (G. marasmos, consumirse). 
Desnutricion, especialmente infantil, 
producida por una dieta deficiente en 
calorias y proteinas. 

marsupial (G. marsypion. bolsa pcqiiena). 
Mamifero de la subclase Metalerios. con 
una pequena bolsa o marsupio 
martillo (I., malleus, martillo). Hi osiculo 
que aparoce uniilo al timpano en el oido 
medio de los mamiferos. 
niftstax (G mastax. mandibulas). Aparato 
masticador tie la faring? de los rotiferos. 
maxila H. dim. tie mala, mandibula). 
Apentlice cefalico de los artropodos. 
Tambien, uno de los huesos 
mandibulares superiores tie los 
vertebrados. 

maxilipedo (I., maxilla , mandibula + /k*s, 
pie). Uno de los pares de apendices 
cefalicos situados deinis tie las maxikis 
en los cmslficeos; es un apendicc 
loracico que esta incorporado a las 
piezas bucales. 

medio. Situado o que ocurre en el medio, 
mcdula 0. medulla. meilula). Parte interna 
tie un organo, en comraposici6n al 
cortex o porcion externa. Tambien 
rombencefalo 

medusa <G milologia. monstruo femenino 
con serpientes por cabellos). Hstado de 
vida libre en el ciclo vital de los 
cnidarios. 

nicioiauua <(». meioun, pequeno + I.. 
faunas . semiilioses tie los bosques). 
Pequenos invertebrados que viven en 
los intersticios entre los granos tie arena 
meiosis (G meioun, liacer pequefio). 

Transformaciones nuiieares por las que el 
numero tie cromosomas pasa de diploitie 
a haploide; en las animates ocurre 
genenilmente en las dos ultimas 
ilivisiones de la lomiacion tie los gametos. 
meiosis gamctica. Meiosis que ocurre 
durante la formation de los gametos. 
meiosis intermedia. Meiosis que no 
octiriv ni ikirante la Ibrmai ion de los 
gametos ni tras la format ion del zigoto, 
produciendo generaciones haploiiles y 
diploides, conio en los protozoos 
fora m ini feros. 

meiosis zigotica. Meiosis i|ue ocurre en las 
primeras ilivisiones tras la formation del 
zigoto. con lo que toilos los estados del 
ciclo vital, excepto el zigoro. son 
haploides. 

mclanina (G mefas. negro), i’igmento 
negro o parilo presente en ciertas 
esiructuras aniniales o vegetales, 





874 Glosario 


melanAforo (G melon ia , negrura + 

(therein . ponar). Cromatoforo negro o 
marron que eontiene melanina. 
menihrana nictiUinte (1.. nicto. guifiar). 
Tercer parpatlo ocular, menihrana 
transpa rente tie los pajaros y tie imichos 
reptiles y mamiferos que puetle cubrir el 
ojo por completo. 

menihrana plasmatica (G. plasma. 
molde). Estruetura protoplasnr.ilica 
limitante, externa y viva, que regula e! 
intercambio tie nutrienles a traves tie la 
superfieie celular. 

membrana vitelina (L. rifellus, vilelo tiel 
huevo). Menihrana acelularque 
envuelve al huevo. 
mcningc (G. men it lx , menihrana). 
Cualquiera tie las tres mombranas 
(aracnoitlos, tluramaclre, piamatlre) que 
envuelven a I cerebro y la meclula espinal 
tie los vertebratlos. Tambien, vaina tie 
lejitlo conjuntivo solitlo que encierra el 
sistema nervioso central tie los 
vertebratlos i nferiores. 
inenopausia <G. men, mes + pauein , 
eesar). En las mujeres. epoca cle la vitla 
en la cjue eesa la ovulaciAn; interrupcion 
clellnitiva del t ick) menstrual, 
mcnstruacion (I.. menstrua, menstruation, 
de men sis, mes). KxjmlsiAn tie sangre y 
tejido uterino por la vagina a I final del 
ciclo menstrual.. 

meroblastico (G in eras, parte + blast os. 
germen). Segmentation part ial tie los 
/igotos con Lina gran cantitlad de vitelo 
en el polo vegetalivo; segmentaciAn 
restringida a una peejuena area tie la 
superfine del huevo. 
merozoito (G. meros, parte + zoom 
animal). Trofozoilo muy peciueho 
formado a I complelarse la cilocinesis en 
la division multiple tie un protozoo. 
mesenquiiiia ((i. mesas* medio +* enebyma, 
cavitlacl). Tejido conjuntivo embrionario; 
celu las irregulares o ameboitles a menudo 
cmbmitlas en una matrix gelatinosa. 
mesenterio (L. mesenterittm, mesentereo). 
Pliegue peritoneal que manliene las 
visceras en su sitio. 

mesocele (G. mesas, medio + koilos. hueco). 
Compartimento celomatico medio en 
algunos tleuterosiomos, anterior en los 
lofoforados y que corresponde al 
hitlrocele en los equinodermos. 
mesodermo (G. mesas, medio + derma. 
piel). Tercera lamina embrionaria, 
formada en la gastrula entre el 
ectodermo y el entlotlermo: tla lugar a I 
lejitlo conjuntivo. musculos, sistema 
vascular y urogenital y a I peritoneo. 
mesoglea (G. mesas, medio + xlia. 

pegamenlo). Capa tie material gelaiinoso 
o cementante entre la epidermis v la 
gastrotlermis en cnidurios y etc no loros: 
tambien se puetle referir a la matrix 
gelatinosa entre las capas epiteliales en 
las esponjas. 


mesohilo (G. mesas, medio + byle, 

madera). Matrix gelatinosa t|iie rotlea a las 
celulas tie las esponjas; mesoglea. 
rnesenquima. 

mesolecitico (G. mesas, medio + lek.itbos, 
huevo). Que pertenece a un xigoto (o 
huevo) cjue a su vex eontiene una 
cantitlad tie yema moderada y 
concentratla en el polo vegetative), 
mesonefros (G. mesas, medio + nepbros, 
rinon). Id metliano tie los tres pares tie 
organos renales embrionarios tie los 
vertebratlos. Hi non luncional de peces y 
anfibios; su conducto colector es el 
conducto de Wolff. 

mesosoma (G. mesas, medio + soma. 
cuerpo). Port ion del cuerpo tie los 
lofoforados y de algunos tleuterosiomos 
que eontiene el mesocele. 
metabolismo (G. metabole, cambio). 

(irupo tie procesos del organismo cjue 
induye la digestion, protlucciAn tie 
energia (res pi ra cion) y sintesis tie 
moleculas o estructuras; el eonjunto de 
los procesos tie sintesis (anabolieos) y 
tie ca till is is (catabolicos). 
inetacele (G. met a, entre + koilos, , hueco). 
Compartimento celomatico posterior tie 
algunos deuterostomos y lofoforatlos; 
corresponde al som;uocele de los 
etjuinotlermos. 

me tacen trico (G. met a, entre + bent ran, 
centro). Cromosoma con cl centromere 
siluado en su xona media o muy cerca 
tie el la. 

metacercaria (G. met a, entre, tlespues + 
kerkos, cola + aria , relacionatlo con). 
Larva tie trematodo (cercaria) cjue ha 
pert lido su cola y se ha enquistado. 
metameria (G. met a, entre, tlespues + 
meros, parte). Tipo de organixacion 
corporal a base tie elementos 
repetidos (metilmeros); segmentation 
seriatlii. 

m eta mero (G. met a. tlespues + meros, 
parte). Unidatl corporal cjue se repite a 
lo largo del eje longitudinal tie un 
animal: somito, segmento. 
metamorfosis (G. met a, entre, tlespues 
+ moipbe , forma + os is, estado tie). 
Cambio drastico de forma durante el 
desarrollo posternbrionario. por ejemplo, 
del renacuajo a la rana o tie las larvas cle 
insoclos a los adullos. 
metanefridio (G. meta. entre. tlespues 
+ nepbros , rinon). Tipo tie nefridio 
tubular cuya abertura interna recogc 
productos del celoma y cuya abertura 
externa los expulsa a I exterior, 
metanefros (G. meta. entre, tlespues 
+ nepbros, rinon). Organos ren;iles 
embrionarios de los vertebratlos. cjue 
surgen detras del mesonefros; rinon 
luncional de reptiles, aves y mamiferos. 
Se drena por medio de un ureter, 
meta so ilia (G. meta, desj)ues, detras 

+ soma, cuerpo). Pc avion del cuerpo de 


los lofoforados y tie algunos 
tleuterosiomos que eontiene el metacele. 
micra (g) (G. mikros, petjueno). Milesimu 
parte tie un milimetro; aproximatlaniontc 
1/25 000 pulgadas. I loy se suele 
denominar micrometro (gin), 
micronjamento (G. mikros, petjueno + 

L J'i/nm, hilo). Estmcuira lineal y 
tlelgatla de las celulas; en las celulas 
musculares y otras es de actina. 
microfilaria (G. mikros , jicqucno + L 
fihtm. hilo). JAvenes jxtrdalmente 
desaiTollados cjue portan vivas las filarias 
(filo N'ematoda). 

microgamcto (G. mikros. petjueno + 
t>amos, matrimonio). El mas pcquenotle 
los dos lipos tie gamelo que se clan en 
un organismo heterogametico. 
considerado el gamelo masculino. 
micromcro tG. mikros, jxqueno + meros, 
parte). Clase mas pequena tie los 
blastAmeros tie un embrion en division 
cuando estos difieren en tunia no. 
micronema (G. mikros, petjueno + nemet. 
filamento). I no dc los dos tipos tie 
cstruclum cjue componcn el complejo 
apical del filo Apiconi|)lejo.s. esirccho. 
alargado y dirigido liacia adelante, con 
j)osibles funciones tie penctraciAn en la 
celula hospedatlora. 
micro nucleo. Nucleo pecjueho tie los 
proioxoos ciliados; controla las funciones 
rcjxoductoras tie estos organismos. 
m icrotrico. Veasc microvellosidad 
microtubule) (G. mikros, pequerto + L 
(ithulus, tubo). Elemento largo y tubular 
del citoescjueleto, con un diametro 
exlerno tie 20 a 27 pm. Los mierotuhulos 
regulan la forma celular y tienen gran 
imj)ortancia en la division celular. 
microvellosidad (G, mikros, petjueno + L. 
villus , vello). Saliences estrechos y 
cilintlricos de las celulas epiteliales; 
eonstituyen el horde en cepillo tie varios 
lipos de celulas epileliales. Tambien, 
microvellosidades con una estmetura 
in usual cubren la superficie del 
loginnento tie los cestotlos (tambien se 
denominan microtricos). 
n lie tic o miktos, mezdado). Kelalivo al 
huevo haplokle dc los roliferos o a las 
hembras tjue ponen dichos luievos. 
mielina <G. myelos, tuetano). Material graso 
tjue forma la envuella metlular tie las 
libras nerviosas. 

mineralocorticoides ( mineral + 1.. cortex, 
corteza + aide, sulijo tjue intlica 
jiarecitlo en forma). Hormonastle la 
corteza adrenal, especialmente la 
aldosterona, cjue regula el equilibrio 
salino. 

miocito (G. mys, musculo + L. kytos, 
recipienre hueco), Celula contrftclil 
(jiinacocito) de las esjionjas. 
miofibrilla (G. mys, musculo + l.. dim. tic 
fibra, libra). Eilamemo contractil tie un 
musculo o fibra muscular. 
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miogenico (G. mys, musculo + N.L. j qenico, 
que da lugar a). Originado on ol 
musculo como el latido del musculo 
carctfaco do los vertebrados, que surge 
mas bien como resullado de las 
propiedades rit micas inherentes a I 
musculo que por estimulo nervioso. 
miosina (G. mys, musculo + ina, sufijo, 
perteneciente a). Protefna de gran 
ramano del tejido contract! 1, que forma 
los fi I a memos gruesos del musculo 
estriado. Durante la contraccidn se 
combina con la actina para formar 
actomiosina. 

miotomo (G. mys, musculo + tomos, corte). 
Segmento de musculatura voluntaria en 
cefalocordados y vertebrados: parte de 
un somiio destinada a formar miisculos; 
con junto de miisculos inervado por un 
nervio espinal. 

miracidio (G. meirakidion, persona joven), 
Estado larvario ciliado y diminuto de los 
trematodos. 

mitocondria (G. mitos, filamenio + 

cbondros ; maiz. grano). Organulo celular 
en el que tiene lugar el metabolismo 
aerobio. 

mitosis (G. mitos, filamento + osis, estado 
de). Division nuclear en la que el 
material cromosftinico se reparte por 
igual cualitativa y cuantitalivamente 
entre los dos nucleos restantes; divisibn 
nuclear ordinaria. 

moco (I.. mucus . moco nasal). Secrecion 
viscosa y resbaladiza, rica en mucinas 
c|ue producen las celulas secretonis tales 
como las de las membranas mucosas, 
molecula. Configuration atomica de 

nucleos y elect rones unidos entre si por 
enlaces quimicos. 

monocito (G. monos, unico + kytos, 

conducto hueco). Tipo de leucocito que 
se transforma en c£lula fagodtica 
{macrofago) tras pasar a los tejidos. 
monofilia (G. monos, iinico + pbyle, tribu). 
Condicibn de un taxon u otro grupo de 
organismos que contiene al antecesor 
comiin mas reciente del grupo y a tcxlos 
sus descend ientes. Contra star con 
polifilia y parafilia. 
monogamia. adj. 

monogamo (G. monos, unico + gam os, 
matrimonio). La condition de tener una 
unita pareja en cualquier momento. 
monohibrido (G. monos, iinico + hybrid a, 
mixto). Hibrido descendiente de padres 
diferentes para un determinado caracter. 
monoico (G. monos, unico + oikos, casa). 
Que posee gonadas masculinas y 
fcmeninas en el niisnio organismo; 
hennafrodita. 

monomero (G. monos, unico + meros, 
parte). Molecula tie estmctura simple, 
pero capaz de unirse a otras para formar 
polimeros. 

monosacarido (G. monos , unico + 

sakcharon , azucar). Aziicar simple que 


no se puede subdividir en otros azucares 
mas pequenos: los mas comunes son: las 
pentosas (como la ribosa) y las hexosas 
(como la glucosa). 

monozoico (G. monos, unico + zoon, 
animal). Platelminto con un unico 
proglotide, que no sufre estrobilacion 
para formar una cadena de proglotides. 

morfogcnesis (G. motpbe, forma + genesis, 
origen). Desarrollo de las caracteristicas 
estructurales de los organismos; 
formation y diferenciacion de tejidos y 
organos. 

morfologia (G, motpbc, forma + login, 
estudio, del G. logos, trabajo). Ciencia de 
la estructura. lncluyc la citologia, estudio 
de la estructura celular, la histologia, 
estudio de la estructura tisular y la 
anatomia, estudio de la estructura 
macroscopica. 

morula (L. momm , mora + ula , dim.). 
Esfera maciza de celulas en un estado 
muy tcmprano del desarrollo 
embrionario. 

movimiento tipo limax (I.. Umax, 
balxxsa). Forma de movitnientos por 
pseudopodos en el que el organismo 
entero se desplaza sin extender 
pseudopodos concrete>s. 

mucina (L. mucus. moco nasal). Cual(}uier 
grupo de glucoproteinas secretado por 
determ inadas celulas, especialmenle las 
glandulas saliva les, 

mutacionCL. mutare, cambiar). Cambio 
brusco y estable de un gen; modification 
hereditaria de un caracter. 

mutuaiismo (L mutuus, redproco). Tipo 
de interaction entre dos especies en la 
qilc ambas resultan beneficiadas de la 
asociacion y en la que 6sta es necesaria 
para ambas; a menudo simbiotica. 


N 

nacar (Fr. nacre, madreperla). Capa brillante 
mas interna de la concha de los moluscos, 
segregada por el epitelo del manto. 

NAD. Abreviatura cle nicotinamin adenln 
dinucleotido, aceptor o donante de 
electrones en mucJias reacciones 
metabolicas. 

narinas (L. nares, ventanas nasales). 
AlxMturas de la cavidad nasal, canto 
internas como externas, en la cabeza de 
un vertebrado. 

nauplio (L. nauplius, un tipo de marisco). 
Estado larfario microscopico de vida libre 
de cieitos crustaceos, con tres pares de 
apendices (antenulas, antenas y 
mandibulas) y un ojo mediano. Fropio de 
ostracodos, copepodos, percebes y otros. 

necton (G. nekton , neutro de nektos . 

nadador). Termino referido a organismos 
que nadan aetivamente, esencialmente 
independientes de la action de las 
corrientes y el oleaje. Comparar con 
plancton 


nefridio(G. nepbridios, renal), L'no de los 
tubulos excretores de muchos 
in vertebrados, fundamentalmente los 
anelidos, que se disponen por parejas en 
cada segmento. En sentido amplio, 
cualquier conducto especializado para la 
excretion y/o la osmorregulacion: con 
abertura al exterior y con o sin abertura 
interna. 

nefridioporo (G. nepbros , rinones + /torus, 
poro). Abertura excretora externa de los 
invertebrados. 

nefrona(G. nepbros, rift on). Uniclad 
funcional del rinon de vertebrados, 
formada por la capsula de Bowman, el 
glotnerulo encerrado en ella y el lubulo 
urinario corrrespondiente. 
nefrostoma (G. nepbros , rinon + stoma, 
boca). Abertura ciliada y en forma de 
embudo de un nefridio. 
nematocisto (G. nema , filamento + kystis, 
vejiga). Organulo urticante de los 
cnidarios. 

neo-darwinismo. Version modificada de la 
teona evolutiva de Darwin que climina 
elementos del legado lamnrckiano 
relativos a los caracteres adc|uiridos y 
pangenesis presentes en la formulacion 
darwiniana; esta teona fue originada por 
August Weissmann a finales clel siglo 
XIX, y tras incorporar los principios 
geneticos mendelianos se ha converlido 
en la version actualmente aceplada de la 
teoria evolutiva de Darwin, 
neopterigio (G. neos, nuevo + pteiyx . fin). 
Cualquiera de los grandes grupos de 
peces 6seos que induye a la mayoria de 
las especies actuates, 
neotenia (G. neos, nuevo + teinein , 

extender). Consecution de la madurez 
sexual en estado larvario. Tnmbi6n 
conservation o persistencia de ca mete res 
larvarios en estado adulto. 
iicotenina. Vease liormona j liven il 
ncritico (G. nerites, cierto molusco). 
Relative) a la zona marina sobre la 
plataforma continental, especificamente 
desde la zona submareal hasta una 
profundidad de 200 in. 
ncumostoma (G. pnenma, respiration + 
stoma, boca). Abertura al exterior de la 
cavidad del manto (pulmon) de 
gasterop< >dos pu I mo n ados. 
neurilema (G. neuron, nervio + lemma, 
piel). Fina envuelta exterior nudendn de 
una celuln nerviosa; vaina de Schwann, 
neurogenico (G. neuron, nervio + N.L. 
genico , que da lugar a). Originado en el 
tejido nervioso. como el latido rilmico 
del corazon de algunos artropodos. 
neuroglia (G. neuron , nemo + glia. 

pegamento). Tejido de soporte que llena 
los espacios entre las celulas nerviosas 
del sistema nervioso central, 
neuromasto (G. neuron, tendon, nervio + 
mastos, cerro). Grupo tie celulas 
sensoriales que apareccn sobre o cerca 
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de la superficie de un pez o anHbio, 
sensible a estimulos hidricos y de 
vibration. 

neurona (G. neuron, nervio). Celula 
ncrviosa. 

neuropodlo (G. neuron , nervio + pous } 
poclo, pie). Lobulo del parapodio mas 
prAximo a la zona ventral en los 
anelidos poliquetos. 
nicho. Papel de un organ ismo en una 
comunidad ecolAgica; su paiticular 
niodo de vida y sus relaciones con otros 
factores, bioticos y abioticos. 
ninfa (L. nympha, ninfa, novia). Estado 
inmaduro (iras la eclosion) de un 
insecto hemimetabolo que carece de 
fase pupal. 

notocorda (G. notos, detras +■ chorda. 
cuerda). Cordon celular alargado, 
cnvuelto en una vaina, que forma el 
esqueleto axial primitivo del embrion de 
los cordaclos y de los cefalocordados 
adultos. 

notopodio (G. notos, detras + fxjus, podas, 
pie). Lobulo del parapodio mas proximo 
a la zona dorsal en los anelidos 
poliquetos. 

nucleo (L. nucleus , pequena nuez, corazon 
de la misma). Organulo de los 
eucariontes envuelto por una doble 
membrana (envuelta nuclear) que 
contiene la eromatina. 
nucleoide (L. nucleus , nucleo + aide, 
semejanre a). Region de una celula 
procarionte donde se encuenlra el 
cromosoma. 

nucleolo (dim. del L. nucleus . nucleo). 
Estructura interior del nucleo celular que 
contiene RNA y se tine intensamenle; los 
nucleo los son zonas especial izadas de 
ciertos cromosomas que conticncn 
copias multiples de la information para 
la sintesis de RNA ribosAmico. 
nucleoplasma (L. nucleus, nucleo + G. 
plasma. molde). Protoplasma del nucleo 
di st into del ci to pi asm a. 
nucleo pro teina. .Molecula compuesia por 
acitlo nucleico y protcina: presentes en 
el nucleo y el citoplasma de las celulas. 
nucleosoma (I.. nucleus . nucleo + soma, 
cuerpo). Subunidad repelida de 
eromatina en la (|ue 1,75 espiras de la 
doble helice de DNA se disponen 
alrededor de ocho moieculas de histonas, 
nucleotido. Molecula compuesta de 

Ibsfato, un a/.iicar de 5 carbonos (ribosa 
o desoxirribosa) y una base purica o 
pirimidinica; las puricas son adenina y 
guanina v las pirimidinicas, citosina. 
timina y uracilo. 

n ii trie ion autotrofa (Gr. autos, por si 
mismo + Irophia . alimentation). 
Nutricion caraclerizatla por la capacidad 
de utilizar sustancias inorganicas simples 
para la sintesis de eompuestos organicos 
mas complejos, como en las plantas con 
dorofila y algunas baclerias. 



nutricion holofitlca (G. holo, complete) + 
phytos, planta). Propia de las plantas 
verdes y ciertos protozoos, supone la 
sintesis de hidratos de carlxjno a partir de 
dioxiclo de carbono y agua en presencia 
de luz, clorofila y ciertas enzimas. 
nutricion holozoica(G. holo, complete + 
zoikos, de animates). Forma de 
nutricion que implica la digestion de 
part icu las alimenticias organ icas sAlidas 
o liquidas. 

nutricion saprozoica (G. sapros, podrido 
+ zoon. animal). Nutricion animal por 
absorcion de sales disueltas y nutrientes 
organicos simples del ambiente; tambien 
se refiere a la alimentation con 
materiales en descoinposition. 

o 

ocelo (L. ocellus ; dim. de oculus, ojo). Ojo 
simple o rudimentario tie muchos 
invertebrados. 

octamero (G. act, ocho + meros . parte). 
Que posee ocho panes; espedficamente, 
simetna basatia en ocho ejes o pianos, 
odontoforo (<i. odous. tliente + pherein , 
Ilevar). Organo portatlor tie tlientes en 
los moluscos; induye a la ridula, al saco 
radular, los nitisculos y los cartilagos. 
oecio (G. oion. huevo + oikos, casa). Bolsa 
de incubation; companimento para el 
embriAn en desarrollo de los 
ectoproctos. 

oftalmico ((i. ophthalmos, ojo). Relativo al 
ojo. 

olfatorio ( L. (dor, olor + fact us, traer, 
acercar). Perteneciente al sentido del 
olfato. 

omaso, panza (L. omasum, panza). Tercer 
companimento del esromago de un 
mamifero rumiante. 
omniatidio (G. omnia , ojo + idium, 
pequerto). Catla una de las unidatles 
opticas del ojo compuesto de los 
ariropodos. 

omnivorotL. omnis, todo + vorare, 

tlevorar). Animal cuya dicta se compone 
tie una amplia variedad de material 
animal y vegetal. 

oncogen (G. onkos, protuberancia, tumor + 
genos, descendcncia). Cualquiera de los 
numerosos genes asociatios con el 
crecimiento neoplasico (cancer). El gen, 
en su estado benigno, inactivado o con 
su funcion normal es un proto-oncogen 
onconiiracidio (G. onkos, pua + 

mirakidion , joven). Larva ciliada de los 
trematixlos monogenet icos. 
oncosfera (Ci. onkinos, ganclio + sphaira. 
esfera). Larva con forma redonda comun 
en todos los cestodos. portadora tie 
ganchos. 

ontogenia (Ci. on los, ser, ente + genia. 
nacimiento). Desarrollo de un indivitluo 
tlesde el huevo a la senectud. 


oocineto (G. oion, huevo + kirwin , mover). 
Zigoto movil de los organismos 
protluctores de la malaria, 
oocito (G. oion, huevo + kytos, hueco). 
Estado en la formation del huevo que 
antecede a la primera division meiotica 
(oocito primario) o inmediaiamenie 
posterior a esta (oocito secundario). 
oogenesis (G. oion, huevo + gonos. prole). 
Forma ci An, desarrollo y maduracion de 
un gameto femenino o huevo. 
oogonia (G. oion, huevo + gonos, 

descendencia). Celula que, por division 
continuada, da lugar a los oocitos; Avulo 
en el interior de un foliculo primario 
inmediatamente antes del comienzo de 
la maduracion. 

ooquiste (G. oion, huevo + kystis, vejiga). 
Quiste formado alrededor del zigoto de 
los organismos productores de la malaria 
y otros afines. 

ootide (C}. oion, huevo + id ion, 

diminutive). Estado en la formation del 
huevo posterior a la divisiAn meiotica 
que sigue a la expulsion del segundo 
cuerpo polar. 

ootipo(G. oion, huevo + typos, molde). 
Parte del ovitlucto tie los trematotlos 
que recibe los productos de las 
glandula.s vitelinas v tie la glandula de 
Mehlis. 

operculo (L. operculum, cubierta). Cubierta 
tie las branquias en los peces Aseos; 
placa cornilicatla tie ciertos gasteropotlos. 
operon. Unitlatl genetica que consiste en 
un grupo tie genes que estan bajo el 
control tie otros genes y que aparece en 
los procariontes. 

opisthaptor (G. opisthen , detras + haptein , 
sujetar). Organo posterior de fijacion tie 
un trematodo monogenetico. 
opistosoma (G. opisthe, detras + soma, 
cuerpo). Region posterior del cuerpo en 
aratnitlos y pogonoforos. 
opsonization (Ci. opsone in, abastecer). 
FcnAmeno que facilita la fagocitosis tie 
particulas extranas por los fagocitos 
sanguineos o tisulares, mediatlo por 
union de los anticuerpos a las 
particulas. 

orden de picoteo. Jcrarquia tie privilegio 
social en una bantlatla de aves. 
organizador (G. orgauos, formador). Area 
de un embrion que tlirige el desarrollo 
subsecuente tie otras partes. 

Argano adhesivo de glandula doble. 
6rganos en la epidermis tie la mayoria 
de los turbelarios con tres tipos de 
celulas: celulas giantlulares, viscosas y 
liberatloras y celulas de andaje. 
organo X. Organo neurosecretor del 

pediinculo del ojo de los crustaceos que 
segrega la homiona inhibidora tie la 
muda. 

organo Y. Glandula en ti segmento antenal 
o maxilar de algunos crustaceos que 
segrega la homiona de la muda. 
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organuloCG. organon, herramienta, organo 
+ l.. ella , dim.). Parte especializada de 
una celula: literalmente, pequeno organo 
que realiza funciones analogas a las de 
los organos de los animales 
multicelulares. 

ortog6nesls. Tendencia unidireccional en 
la historia evolutiva de un linaje tal y 
como la rcfleja el registro fosil. Tambien. 
aunque ahora en descredito. teoria 
evolutiva antidarwinista, popular 
alrededor de 1900 que postulaba que el 
momento genetico forzaba a los linajes a 
evolucionar en una direction lineal 
predeterminada, independiente de los 
factores externos y que a menudo 
conduda al dedive y la extincion. 
osculo CL. osculant, boca pequena). 

Abertura excurrence de una esponja. 
osfradio (G. odphradion, olor suave, dim. 
de ospbrct, olor). Qrgano sensorial de los 
gasteropoclos acuaticos y bivalvos que 
analiza la corriente de agua que entra a I 
interior del animal. 

osiculos (L. ossiculum, hueso pequeno). 
Pequehas piezas aisladas del 
endoesqueleto de los equinodermos. 
Tambien huesecillos del oido medio de 
los vertebrados. 

osmol. Peso molecular en gramos de un 
soluto, dividido por el niimero de iones 
o particulas en las que se disocia en 
d (solution. 

osmorregulacion. Mantenimiento de las 
concentraciones propias de agua y sales 
en una celula o en Lin organismo, 
regulation activa de la presion osmotica 
interna. 

6smosis (G. osmos, impulsar). Paso de 
solvente (generalmente agua) a traves de 
una membrana semipermeable. 
osmotrofo (G. os trios, impulsar + tropbe , 
comer). Organismo heterotrofico que 
absorber los nutrientes disueltos. 
osteoblasto CG. osteon, hueso + hlastos, 
yema). Celula formadora de hueso. 
osteocito (G. osteon, Imeso + kytos , hueco). 
Celula 6sea caracteristica del hueso 
adulto que se ha desarrollado a partir de 
un osteoblasto y ha quedado aislada en 
una laguna de sustancia osea. 
osteoclasto (G. osteon, hueso + klan, 
romper). Celula plurinucleada de gran 
tamano, implicada en la degeneracibn 
del tejido 6seo. 

osteona(G. osteon, hueso). I nidad 
estmctural del tejido 6seo; sistema de 
Havers. 

osteostraceos fG. osteon, hueso + 

ostrakon, concha). Grupo de agnatos del 
Paleozoico (alto Silurico a alto 
Devonico) peitenecientes al orden 
Cephalaspidiformes. 
ostiolo CL. dim. de ostium , puerta). 

Abertura. 

otolitoCG. ous, otos, oido + lithos, piedra). 
Concreciones calcAreas presentes en el 


laberinto membranoso del oido interno 
de los vertebrados inferiores, o en los 
organos auditivos de cieitos 
invenebrados. 

ovigero CL. ovum, huevo + gerere, llevar). 
Pata que iransporta los huevos en los 
picnogbnidos. 

ovoviviparismo (L. ovum, huevo + vivere, 
vivir + pa re re, parir). Forma de 
reproduction en la que los huevos se 
desarrollan en el interior de la madre sin 
nutricibn adicional por parte de esta v 
eclosionan dentro de ella o 
inmediatamente despues tie 
abandonarla. 

ovulo (L. ovum . huevo). Celula germinal 
femenina mad Lira (huevo). 

oxidaclon (G. oxys, agudo). Perdida de un 
electron por un A to mo o molecula; a 
veces, adicibn qufmica de oxigeno a una 
sustancia. Opuesto a reduccibn, en la 
que un atomo o molecula acepta un 
electron. 


P 

paletas natatorias. Una de las placas de 
cilios fusionados dispuestos en hilera 
para la locomotion de los ctenbforos, 
palio (L. pallium, manto). Manto de un 
molusco o braquibpodo. 
pangenesis CG. pan, todo + genesis, 
descendencia). Hipotesis de Darwin 
segCin la cual las caracteristicas 
hereditarias las llevan celulas 
individtiales que producen particulas 
que se rebnen en celulas germinales. 
papila (L. papilla, pezbn). Pequena 

proyeccion en forma de pezbn. Saliente 
vascular que nutre la raiz de un pelo, 
pluma o diente en desarrollo. 
papula (L. papula, pustula). Saliences 
respiratorios en la epidermis de las 
estrellas de mar. Tambien. piistulas de la 
piel. 

parabiosis (G. para, al lado +■ hiosis, modo 
de vida). Fusibn de dos individuos que 
originan una mutua intimidad fisiologica. 
parafllo (G. para, antes + phyle, tribu). 
Condition de un taxon, u otro gmpo de 
organismos, que contiene al antecesor 
mas reciente com Lin a todos los 
miembros del grupo, pero excluye a 
algunos descendientes de dicho 
antecesor. 

parapodio CG. para, al lado + pons , podos, 
pie). Vease podio 
paras ini pa ti co CG. para, junto a + 
simpathes, simpSlico, de syn, con + 
pathos , sentido). Una de las 
subdivisions del sistema nervioso 
autonomo, cuyas fibras se originan en el 
cerebro y panes anteriores y posceriores 
de la medula espinal. 

paras it ism o CG. paras it os, de para, junto a 
+ sitos, alimento). Condition de un 
organismo que vive sobre o dentro de 


otro (hospedador) a cuyas expensas se 
mantiene: simbiosis destructive, 
parenquima (G. parenchyma, interealado). 
En animales inferiores, masa esponjosa 
de celulas mesenquimaticas vacuolizadas 
((lie Henan los espacios entre visceras. 
miisculos o epitelios; en algunos. las 
celulas son cuerpos celulares de celulas 
musculares. Tambien, tejido 
especializado de un organo distinguible 
del tejido conjuntivo de sopone. 
parenquimula ((3. para, junto a + 

encbyma, infusion). Larva llagelatia y 
maciza de algunas esponjas. 
parietal (L. paries, pared). Algo cercano a, 
o que forma pane de una pared o 
estructura. 

partenogenesis CG, parthenos, virgen + 
genesis, origen). Reproduction unisexual 
de hembras no fecundadas por machos; 
comun en rotiferos, dadoceros, afidos. 
abejas, hormigas y avispas. L'n huevo 
partenogenetico puede ser diploide o 
haploide. 

patogeno (G. pathos, en termed ad + N.L. 
genico , que da lugar a). Que produce o 
es capaz de producir enfermedad. 
patron. Molde que dirige la formation de 
un duplicado; a menudo se usa como 
referenda para la duplicacibn genica. 
PCR, Siglas del ingles «Polymerase Chain 
Reaction**. Vease reaction en cadcna 
de 1a polimerasa. 
pecten (L. pecten, peine). Cualquier 
estructura en forma de peine; por 
ejemplo, el saliente retiniano 
pigmentado y vascularizado que se 
proyecta en el humor vtireo desde la 
retina hacia el punto de entrada del 
nemo optico en el ojo de todas las aves 
y la mayoria de los reptiles, 
pectoral (L. pec to rales, de pectus, pecho). 
Relative al pecho, o a un par de placas 
cornificadas del peto de ciertas tonugas. 
pedalla CL. pedalis, de o perteneciente al 
pie). Horde aplanado en la base del 
tentaculo de una medusa de cubozoos 
fCnidaria). 

pedicelario (L. pediculus, pie pequeno + 
aria, semejante o coneciado a). Pequeno 
organo en forma de pinza de la 
superficie de ciertos equinodermos. 
pedicelo CL. pediculus, pie pequeno). 
Pequeno pedunculo o tallo. En insectos, 
el segundo segmento de la antena, o la 
«cintura*> de las hormigas. 
pedipalpos (L. pes, pedis, pie + palpus, 
caricia). Segundo par de apendices tie 
los aracnidos. 

pedogenesis (G. pais, nino +genes, 

crecimienio). Reproduction de larvas o 
animales inmaduros provocada por una 
maduracion acelerada. Progenesis, 
pedomorfosis (G. pais, nino + motphe, 
forma). Aparicibn de caracteristicas 
juveniles ancestrales en estados tardtos 
de la ontogenia tie los descendientes. 
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pedunculo (L pedunculus, dim. De pcs, 
pie). Talk). Tambien banda de sustancia 
blanca que unc diferentes panes del 
cerebro. 

peine (L. pectines , pi. tie pec ten, peine). 
Apentlice sensorial del abdomen tie las 
escorpiones; cada una de las placas de 
eilios dispuestas en filas para la 
locomotion tie los clenoforos. 
pelagico (G. pelagos, mar abierro). Relative 
al mar abierto. 

pelaje (L. pilus, pelo). Cubierta de pelo de 
las marnfferos. 

pelicosaurio (G. pelyx, cuenca. valle + 
sauros, lagarto). Miembro tie un grupo 
de carnivores sinapsidos del Permico, 
earacterizados por sns poderosas 
mandibulas, dientes afilatlos, y una gran 
cresta sohre el dorse, 
pelicula (L. pellicula, dim. de pellis, piel). 
Envuelta de secretion. fina y translucicla 
tjue cubre a muchos protozoos, 
pelvico <L. pelvis, un hueeo). Siiuado en o 
cerca tie la pelvis, tambien tiplicado a la 
cinuira. cavidatl. alas y expansiones. 
pcntadactilo <G. pente, cinco + daktylos. 
tledo). Que posee cinco tledos, o cinco 
partes semejanies a tledos, en la mano o 
en el pie. 

peptidasa (G. peptein, tligerir + asa, sufijo 
tie enzima). Enzima que rompe peptidos 
simples, liberando aminoacitlos. 
perennibranquiado CL. perennis, a lo 
largo del ano + G. bronchia, branquias). 
Que tiene branquias permanentes. 
relacionado especial mente con ciertas 
salamantlras pedomorficas. 
pericardio (G. peri, alretletlor de + kardia , 
corazon). Zona a I reded or del corazon. 
membrana que rotlea al corazon. 
periferico (G. peripberein, que se mueve 
alrededor de). Estructura o lugar disunite 
del centro, cerca de los liinites exlernos. 
pcriostraco <G, peri, alretletlor tie + 
ostrakon, concha). Capa exterior 
estierificatla de la concha de los 
moluscos. 

periprocto (G. peri, alretletlor tie + prokios. 
ano). Region tie las placas aborales 
alrededor del ano de los equinoideos. 
perisarco (G. peri, alretletlor + scirx, 
came). Envuelta que cubre el ironco y 
ramas de un hitlroideo. 
perisodactilo (G. perisso, i in par + daktylos. 
tletlo). Perteneciente al ortlen tie 
mamiferos ungulados que poseeen un 
niimero impar de tledos. 
peristalsis (G. peristal tikes, comp re si on 
circular). Serie altema de conrracciones y 
relajaciones que irnpulsan los alimentos 
a traves del lubo tligesiivo. 
peristomio (G. peri, alretletlor tie + stoma, 
boca). Segmento vertlatlero mas anterior 
de un anelido; en el se abre la boca. 
peritoneo (G. peritonei ios, extend id o 
alretletlor). Membrana que delimita el 
celoma v cubre las visceras celomaticas. 


permeabilidad selectiva. Permeabilitlatl a 
particulas pequehas, tales como el agua 
y ciertos iones inorganicos, pero no a 
moleculas mas grantlcs. 
permeasa. Molecula transportatlora: 
molecula tie la membrana celular que 
hace posible que otra molecula (para la 
cual la membrana no es permeable) sea 
transporta da a traves de la membrana, es 
dear, iransporte mediatlo. 
petaloideo (G. petalon, hoja + eidos, 
forma). Describe una tlisposicion a 
modo de (lor de los potlios respiratorios 
en los erizos irregulares. 
pH (poiencial de hidrogeno). Simbolo tie la 
concentration relativa tie iones 
hidrogeno en una solution, los valores 
tie pl-1 van de 0 a 14, mas bajo cuanto 
mas £citlo o mas iones hidrogeno hay en 
la solution. Es igual al logaritmo 
negativo de la concentration de iones 
hidrogeno. 

pie (G. pans, podos. pie). Estructura 

semejante a un pie; por ejemplo, el pie 
ambulacral de los equinoderinos. 
pies ainbulacraies. Saliences nuisculares 
numerosos con forma tie tubos llenos de 
fluido, del cuerpo tie tos equinotlermos. 
pane de su aparato acuifero; usatlos en 
la locomotion, para agarrarse, manipular 
el alimento y en la respiration, 
pigidio (G. pyge, anca, nalgas + idion, dim. 
de extremo). Extremo posterior de un 
animal metamerico tlonde se localiza el 
ano. 

pilidio (G. pH idion. dim. de pi ios, gorro de 
fieltro). Larva de vida libre en forma tie 
sombrero, propia de los nemertinos. 
pinacocito (G. pinax. tableta + kyios, 

conducto hueco). Celulas aplanadas que 
consliluyen el epitelio dermico de las 
esponjas. 

pinacodernio (G. pinax, tableta + derma. 

piel). Capa de pinacociios en esponjas. 
pinna (L. pinna, pluma, punta de aguja). 
Oido externo. Tambien pluma, ala, aleta 
o parte similar. 

pinocitosis (G. pinein, beber + kytos. 
contlucro hueco + osis, condition). 
Captation de fluidos por endocitosis: 
bebida celular. 

pirimidina (alteration de piiidina, del G. pyt\ 
fuego + ina, sufijo). Base otganica 
compuesta por un anillo simple tie alomos 
tie carbono y nitrftgeno; tie ella tlciivan 
varias bases tie los acitlos nutieicos. 
placenta (I.. placenta, torta aplaslatla). 
Estructura vascular, materna y 
emhrionaria, a traves de la cual se 
nutren el embrion y feto mientras 
permanecen en el utero. 
placoda (G. plakos, plato redondo piano). 
Estructura como un platiilo engrosado 
localizado en el ectodermo cefalico tie 
vertebrados (engrosamientos de la 
ectotlermis, que aparecen en el extremo 
anterior, a cada latlo del tubo neural) a 


parlir del cual se desarrollan estmeturas 
espetializadas como el crista lino, 
organos sensorialcs especiales y ciertas 
neuronas. 

placodermos (G. plax, lamina + derma , 
piel). Grupo de peces con mandibulas 
fuenemente acorazatlos del Devonico 
Inferior al Carbontfero Inferior, 
plancton (G. plankton , neutro tie 

planktos , vagabundo). Conjunto de los 
animales y planta.s qLie flotan 
pa si va mente en una masa de agua; 
comparar con necton. 
piano frontal, Plano paralclo al eje 
principal del cuerpo que forma un 
angLilo recto con el piano sagital. 
piano transverso (L. transversus, a traves). 
Plano o section que tiende o pasa a 
traves tie un cuerpo o estructura. 
plantigrado (L. planta, planta + grad us, 
paso, grado). Relative) a los animales que 
a I antlar apoyan la superficie total del 
pie (por ejemplo. el hombre y el oso); 
comparar con digitigrado 
plantilla. Patron o moltle que orienta la 
formation tie un duplicado; 
frecuentemente usado con referencia a 
la duplication de un gen. 
planula (N.L. dim. De I.. planus , aplanado). 
Tipo tie larva ciliada, tie vida libre, de 
los cnidarios; generaImeme aplanatla y 
ovoide, con una capa externa tic ctiulas 
ectodermicas v una masa interna tie 
celulas endodermicas. 
plaqueta (G. platelet , dim. tie plait us, 
piano). Celula sanguinea diminuta e 
incompleta que libera sustancias que 
inician la coagulation, 
plasma germinal. Celulas germ inales tie 
un organismo, como opuesto a plasma 
somatico; material heretlitario (genes) de 
las celulas germinales. 
plasma sanguineo. El liquitlo, o fraction 
no celular tie la sangre, induidas las 
sustancias disueltas. 

plasmalema (G. plasma . moltle + lemma , 
vain a). La membrana celular. 
plasmido (G. plasma . motdc). Orculo 
pequeno de DNA transportado por una 
bacteria ademfts de su gran cromosoma. 
plasmodio (G. plasma, moltle + eidos. 
forma). Masa ameboitle plurinutieada, 
sineilial. 

plasto (G. plast. formado). Organulo 

membranoso de las celulas vegetales con 
funciones fotosintelieas o tie 
almacenaniienio de mitrientes; por 
ejemplo doroplasto. 
plastron (Fr. plastron . peto piano). 
Caparazon ventral del cuerpo de 
torlugas. Tambien. estructura con esa 
situation en ciertos artropodos. 
Tambien, fina capa tie gas retenida por 
los pelos de la epicuttcula de insectos 
aciulticos. 

pleiotropico (G. pleion. mas + tropos, girar, 
volver). Relativo a Lin gen que produce 
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mas dc un efecto; que afecta a multiples 
ca ractcri siicas fen otipicas. 
plcopodo fCi. plain, navegar + pous. podos, 
pic). I'no dc los apendiccs nadadores 
del abdomen dc un crustaceo. 
plesiomorflco. Condicion ancestral de un 
caracter variable. 

pleura (G. pleura, lado, costado). 

Membrana que limita cada mi tad del 
torax y cubre los pul monos, 
plexo (1.. plexus , red). Estmctura en forma 
de red, especialmente de nervios o vasos 
sanguineos. 

plexo coroideo (L. plexus , red + G. 
chorion . picl + eidos, forma). Red 
vascular de los ventrlculos cerebrates 
que regulan la secretion y absorcion del 
1 kj u ido cefa 1 o rra qutdeo. 
piuteo (!., piufeus, cobetti/o movil, pupitro 
de lectura). Larva de los ofiuroidcos y 
equinoideos, con prolongaciones 
alargadas semejantes a las patas dc un 
escritorio; en un principio se denomino 
«larva cabal let e de pin tor». 
poblacion (L populus, pueblo). Grupo de 
organ ism os de la misma especie que 
viven en una determinada localidad 
gcografica. 

podio (G. pous, podos, pie). Estmctura en 
forma de pie, por ejemplo. los pies 
ambulacrales de los equinodermos. 
Tambien. cada uno de los salientes a 
cada lado de la mayoria de los 
segmentos en anelidos poliquetos, 
modificados de diversas formas pant la 
locomotion. respiration o alimentation 
poiquilotermo (G. poikilos, variable + 
thermal, calor). Relative a animales cuya 
temperatura corporal es variable y 
Huctua con la del ambiente; de sangre 
fria; comparar con ectotermico. 
polar idad CG. polos, axis). En sistematica, la 
clasificacion de los estados allernativos 
de caracter taxonomico desde su 
aniecesor pasando por los estados 
derivados sucesivos cn una serie de 
transformation evolutiva. En biologia tlel 
desarrollo. la tendencia tlel eje de un 
ovulo a orientarse como el eje de la 
madre, Tambien, condicion de tener 
polos opuestos; distribution tliferencial 
de gratlacion a lo larger de un eje. 
polarizacion (L. polatis, polar, + G. iz, 
hacer). Disposition tie las cargas 
electricas positivas en un lado tie la 
superficie tie la membrana y las negativas 
en el otro (en los nervios y los musculos). 
poliandria (G. polys, much os + aner ; 
hombre). Condition tie la hem bra que 
convive a la vez con mas de un macho, 
polifiletico (G. polys, muchos + phylon , 
iribu). Con origen a parlir de mas de una 
forma ancestral; opuesto a monofilelico. 
polifilia (G. polys, muchos + phylon, tribu). 
Condicion tie un tax6n y otro grupo dc 
organismos que no contienc al antecesor 
cornun de todos los miembros del grupo 


mas recienle, implicando que dicho 
grupo tiene varios origenes evolutivos; 
tales grupos no son validos como 
taxones formales y su rcconodmienro es 
errbneo. Contra star con monofilia y 
parafilia. 

poliflodonto (G. polyphes, multi forme + 
oclous. tliente). Que posee varios juegos 
sucesivos tie tlientes. 
poligamia (G. polys, muchos + gam os, 
malrimonio). Condition del animal que 
convive a la vez con mas tie un 
individuo del sexo opuesto. 
poliginia (G. polys, muchos + gyne, inujer). 
Conti icion del macho que convive a la 
vez con mas de una hembra. 
polimerizacion. Proceso tie formation de 
un polimero o compuesto polimerico. 
polimero (G. polys, muchos + meros, 
parte). Compuesto quimico constituido 
por unidades estmctura les repelidas 
denominatlas monomeros. 
polimorfismo (G. polys , muchos + motpbe , 
forma). Presencia tie mas de un tipo 
estructural tie intlivitluos tleniro de una 
especie. 

poli nucieotido < G. polys , muchos + 

nucieotido). Nucieotido formado por la 
combinaci6n tie varios 
mononucleotidos. 

polipeptido (G. polys, muchos + peptein, 
digerir). Molecula formatla por varios 
aminoacitlos unidos, pero sin llegar a la 
complejitlatl tie una proteina. 
polipido (L. polypus, polipo) Individuo o 
zooide en una colonia, especificamenie 
de ectoproctos. que posee lofoforo, 
tubo digestivo } nuisculos y centros 
nerviosos. 

poliploide (G. polys, muchos + ploide . 
numero tie cromosomas). Caracterizado 
por un numero tie cromosomas que es 
mayor que dos dotaciones com pi etas tie 
cromosomas homologos, 
polipo (I.. polypus, varios pies). Individuo 
del filo Cnidaria, general monte adaptado 
para antiarse al sustrato por ci extremo 
a bora 1 a menuclo forma n colon ias. 
polisacarido (G. polys, muchos + 

sakcharon, azucar, tlel sanscrito sarkara, 
aziicar). Carbohitlralo compuesto de 
varios monosacaritlos; por ejemplo, 
glucogeno, almitlon y celulosa. 
polisoma (polirribosoma) (G. polys, 
muchos ♦ soma, cuerpo). Dos o mas 
ribosomas unidos por una molecula de 
RNA mensajero. 

pollzoico (G. polys, muchos + zoon, animal). 
Platelminto que fonna un estrobilo de 
varios a muchos proglbtides; tambien una 
colonia con muchos zooitles. 
pongido (X. L. Pongo, genero tipo de 
orangutanes). Relative) o pertenecienre a 
la familia Pong id os de los primates, quc 
comprentle los monos antropoitles 
(gorila, chimpances, gibones y 
orangutanes). 


porocito (G. por us, pa so, pom + kyfos, 
vaso hueco). Tipo telular que aparece 
en esponjas asconoides, a traves de la 
cual entra ci agua al espongocele. 
posterior (L. posterior). Situado en o hacia 
la parte de amis del cuerpo; situado 
hacia la espaltla; en anaronua humana la 
post lira erguida coni leva que la parte 
posterior y dorsal scan identicas. 
potential osmotico. Pres ion os mot ica. 
potocitosis (Ci. polos, bebida + kytos, vaso 
hueco). Endocitosis tie ciertas moleculas 
pequenas e iones unidos a receptorcs 
especificos limitados a pequenas areas 
en la superficie celular. Las areas de los 
receptorcs esian invaginatlas y se 
eslrangulan para formar vesiculas 
pequemsimas. Ver caveola 
preadaptacion. Poses ion tie un rasgo que 
casual me nte predispone a un organ ismo 
para su supervivencia en un ambiente 
tliferente a aquel encontratio en su 
historia evolutiva. 
precoz (L praecoquere, matlurar 
anticipadamente). Relativo 
(especialmente) a las aves cuyas crias 
esian cubiertas tie pin mo n y son ca paces 
tie corretear reden salidas del huevo. 
prensil (L. prehendere , asir). Adaptado 
para agarrar. 

primate (L. primus, primero). Cuakiuier 
mamifero del orden Primates, que 
inti u ye tarseros, lemures, mu sa raft as, 
macacos, monos y al hombre. 
primitivo (L primus ; primero). Primordial; 
antiguo; poco evolucionado; tlicese de 
caracteiisticas muy parecitlas a las que 
posefan sus tipos anee.strales mas 
tempranos. 

proboscide (G. pro, antes + hoshein, 
comitla). Morro o rrompa. Tambien, 
organo suctor tubular en cuyo extremo 
se silua la boca. como en planarias. 
sanguijuelas e insectos. Tambien, el 
organo sensorial y defensivo del 
extremo anterior tie cicrtos 
i n vertebra tlos. 

procariontc (G. pro, antes + karyon, 
nucleo). Que no posee el nutieo, o los 
nu cl cos, rotleado de membra n as. Celulas 
procariontc caracteristicas son las 
bacterias y cianobacterias. 
produccion. En ecologia. la energia 

acunuilada por un organ is mo que llega a 
ser incorpora da en nueva biomasa, 
produc tores (L. prod t tee re, producir). 
Organismos. como las plantas. ca paces 
de producir su propio alimento a pariir 
tie sustancias inorganicas. 
progestcrona (L. pro. antes + gesture, 
transporta r). Hormona producida por e! 
ciiequ> luteo y la placenta; prepara el 
utero para recibir al ovulo fecundado y 
manliene su capacidad para alojaral 
embrion y al feio. 

proglotide (G. proglottis, puma de la 
lengua, de pro, antes + glotta, lengua). 
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Portion clt un plalclminto que comiene 
un juego de organos reproductores; 
genera I monte corrcspondc a un anillo o 
portion del estrobilo. 
prohormona (G. pro, antes + hormaein , 
cxciiar). Un precursor de una hormona, 
especial me nte una hormona peptidica. 
promotor. Region del DNA a la que se une 
la UNA polimerasa para que pueda 
comenzar la transcription de un gen 
estructural. 

pronefros (G. pro . antes + nepbros . rinon). 
El mas anterior de los ties pares de 
organos renales embrionarios de los 
venebrados. funcional solo en mixines y 
larvas de petes y anfibios; vestigial en el 
embrion de mamiferos. 
propiorrcccptor (L propria*, propio + 
receptor). Receptor sensorial situado 
profunda me nte en los tejidos. 
especialmente en los musculos, 
tendones y aniculaciones, que informa 
de cambios en la extension de los 
musculos, la post lira corporal v el 
mov ini iento. 

prosimio (G. pro , antes + L. sirnia , mono). 
Cualquier miembro de un grupo de 
primates arboricolas con caracterislicas 
primitivas: lemures, tarseros. lorisinos. 
etc. 

prosoma (G. pro. antes + soma, cuerpo). 
Parte anterior de un inverteI>rado en la 
que no se aprecia segmentation 
primitiva. Tambien. cabeza y torax 
fusionados de los artropodos; 
cel alotorax. 

prosopilo (G. proso , hacia delante + pyl<?> 
puerta). Conexion entre los canales 
in ha lames y los canales ra diales en 
ulgunas esponjas. 

prostaglandinas. Grupo de hormonas 
tisulares. descubiertas originalmente en 
el semen, que son acidos grasos y c|ue 
poseen poderosos efeetos sobrc el 
musculo liso. los nervios, la circulation y 
los organos reproductores. 
prostomio (G. protos. primero + stoma. 
boca + id ion. dim. final, termino). Cierre 
anterior de un animal metamerico, 
anterior a la boca. 

protandrico (G. protos. primero + aer. 
macho). Condition de animales v 
plantas hermafroditas en la dial los 
organos masculinos y sus productos 
aparecen antes que los correspondientes 
organos femeninos y sus productos y a si 
impiden la autofecundacion. 
protcasa (G. protein, proteina + asa. 
enzima). Enzima que digiere proteinas; 
incluye proteinasas y peptidasas. 
proteina (G. protein. de proteios , primario). 
Macromolecula formada por carbono, 
hidrogeno, oxigeno y nitrogeno y\ a 
voces, azufre y fosforo-, compuesta por 
cadenas de aminoacidos unidos por 
enlaces peptidicosi presente en todas las 
telu las. 


proteina p53* Proteina supresora de 
tumores con funciones criticas en las 
celulas normales. Una mutacibn en el 
gen que codifica esta proteina, el p53, 
puede resuhar en la perdida del control 
sobrc la division celular y, por tamo, en 
cancer. 

proteina Ras. Proteina que inicia una 
cascada de reacciones llevando a la 
division celular cuando un factor de 
crecimicnto esta anclado en la superficie 
celular. El gen que codifica la proteina 
Ras se convierte en un oncogen cuando 
una mutation produce una forma de 
proteina Ras que inicia la cascada incluso 
en ausenda del factor de crecimiemo. 
protista (G. protos. primero). Miembro del 
reino de los Protistas, en el que se 
intiuycn generalmente los organismos 
eucariontes unicelulares (protozoos y 
algas unicelulares). 
proto-oncogen Veasc oncogen, 
protocele (G. protos , primero + koiios , 
hueco). Compartimento celomatico 
anterior de algunos deuterostomos; en 
los equinodermos equivale al axocelc. 
protocooperacion. Relation entre dos 
organismos mutuamente beneficiosa, 
aunquc la interaction no es 
fisiologicameiUe necesaria para la 
supervivencia de ambos. 
proton. Particula subatomica con carga 
elecirica positiva y una masa 1836 veces 
la de un electron: se encuentra en el 
niicleo de los atomos. 
protonefridio (G. protos, primero + 
nepbros. rinon). Organo excretor u 
osmorregulador primitivo. que consiste 
en un tubulo en cuyo extreme) se 
encuentra un bulbo en llama o 
solenocito; es la unidad de un sistema 
de bulbos en llama. 

protoplasms (G. protos. primero + plasma. 
forma). Sustancia viva organizada; 
dtuplasma y nucleoplasma de una 
cflula. 

protopodio, protopodito (G. protos. 
primero + pons, podos, pie). Pane basal 
de un apendice de cmstaceo. que 
comprende coxa y base, 
protbstomos (G. protos. primero + stoma. 
boca). Un grupo de filos en los cuales la 
segmentation es determinada, el celoma 
(en formas celomadas) esta formado por 
proliferation de bandas mesodermicas 
(formation esquizocelica). el 
mesodermo se forma de un blastomero 
particular (Ilaniado 4dX y la boca deriva 
de o de las cercanias del blastoporo. 
Incluye anclidos, artropodos, moluscos y 
un numero de filos menores. Comparar 
con deuterostomos. 
protrombina (G. pro. antes + thro mhos. 
eoagulo). Constituyente del plasma 
sanguineo que se transforma en trombina 
media nte un proceso catalizado en el que 
intervicnen la tromboplastina, el calcic v 


globulinas plasmAlicas; iniplicada en la 
coagu lac ion sangu inea. 
proventriculo (L pro. antes + tvniriculum. 
ventriculo). En aves. el esromago 
glandular entre el buche y la molleja. Fn 
insectos. una dilatation muscular de la 
parte anterior del lubo digestive armada 
internamente con dientes quitinosos. 
proximal (I.. proximns. el mas cercano). 
Situado cerea o hacia el punto de union 
o anclaje, opuesto a distal, clistante. 
pseudocele (G. psetu/es , fa Iso + koitoma. 
cavidad). Cavidad del cuerpo no limitada 
por peritoneo y que no forma parte de 
los sistemas sanguineo o digestivo, 
embriologicamente deriva a paitir del 
blastocele. 

pscudopodio (G. pseitdes , falso + pod ion. 
pie pequerio). Expansion ciloplasnratica 
temporal de un protozoo o celula 
ameboide, util para la locomotion y la 
captura de alimentos. 
puff. Cadenas de DNA desespiralizado en 
ciertos lugares en los cromosomas 
gigantes de algunas moscas clonde se 
estii iranscribiendo el DNA. 
pulmonar (L. pulmo. puhnbn + ana. sufijo 
que significa conectado a). Reiacionado 
o asociado con pulmones. 
pupa (I,, pupa , chica, muneca). Estado 
quiescente inactivo de los insectos 
holometabolos. Sigue al estado larvario y 
precede al estado adulto. 
purina (L. purus. puro + ttrina, orina). 

Base organica con atomos de carbono y 
nitrogeno en dos anillos unidos. 
Sustancia de la que clerivan la adenina, 
la guanina y otras bases que se 
encuentran en la naturaleza. 

Q 

quelicero (G. chele. mandibula + kercis. 
cuerno). Cada uno de los apendices 
cefalicos del par anterior en los 
miembros del subfilo Queliceratlos. 
quelipedo (G. chele. mandibula + L. pes , 
pie). Primer par de patas similares a 
pinzas de la mayoria de los caistaceos 
decapodos; especializadas en captura y 
trituration. 

quiasma (G. chiasma, truce). Intersection 
o truce, conn) la de los nervios; punto 
de conexion entre cromatidas 
homologas donde se ha producido el 
sobrecruzamiento en la sinapsis. 
quimioautotrofo (G. cbemeia. 

transformation + autos, por si mismo + 
tropbos, el que se alirnenta). Organismo 
que utiliza compuestos inorganicos 
como fuente de cnergta. 
quimiotaxis (G. cbemeia, infusion + taxo, 
poner en orden). Moviiniento orientativo 
de celulas u organismos en respuesta a 
estim u los q u im i cos. 

quimiotrofo (G. cbemeia. infusion + trope . 
transformar). Organismo que obiiene su 
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alimento cle sustancias inorganicas sin el 
uso cle clorofila. 

quimo (G. chymos , jugo). Masa semiflu ida 
del alimenio parcialmente digerido en el 
estomago y de los procesos digestivas 
en el intestino delgado 
quitina (Fr. cbitine , del G. chiton . tunica). 
Sustancia esclerificada que forma parte 
de la CLiliciila de los artropodos y se 
encuentra muy rara vez en otros 
invertehrados. 

R 

rabdites (G. rbabdos, baston). Kstructuras 
semejantes a bastones en las celulas de 
la epidermis o del parftnquima 
subyacente de ciertos turbelarios; son 
expulsadas en secreciones mucosas, 
radiolario (L radius , ravo. radio de una 
rueda + lar, dios tutelar de la casa y el 
campo). Miembro de las clases 
Acantharea, Phaeodarea, y Polycystinea 
(filo Sarcomastigophora) con actinopodios 
y caparazones de gran belleza. 
radiolas (I.. radius . rayo, radio de una 
rueda). Procesos plumosos de la cabeza 
de mu ch os gusanos po lie juntos tu bicolas 
(filo Annelida), que ayudan 
prindpalmenie en la alimentation, 
radula (L. mdula. rascador). Lengua 
rasposa de la mayoria de los moluscos. 
ratite (L rat is, balsa). Keferido a aves que 
poseen un esternon sin cjuilla; comparar 
con carenada 

reaccion en cadena de la polimerasa 
(PCR). Tecnica para preparar grandes 
cantidades de DNA procedente de 
inuestras conserved as. que hace posible 
clonar un gen espedfico tan largo come 
se conozca su secuencia. 
recapitulation. Resutnen o repetition: 
hipotesis <|ue postula que un fndivkluo 
re pita su hisloria filogcnetica durante su 
desarrollo. 

recesivo. I n alelo que debe ser 

homozigoro para c|ue sea exprosado. 
red trabecular (!,. trabecula, barra 

pequena). Red cle tejido vivo formada 
por pseudopoclos de amebocitos en las 
esponjas de la clase Mexactinellida (Rio 
Pori fora). 

redia (de Redi. biologo Italia no). Kstado 
larvario del ciclo de los irematodos; es 
producido por un esporoejuiste y a su 
vez da lugar a varias cercarias. 
reduction. En c]uimica. la ganancia de un 
electron por un atomo o mol ecu la de 
una sustancia; tambien la adicion de 
hidrogeno a, o la perdida de oxigeno de. 
una sustancia. 

reina. En entomologia, la unica hembra 
completamente desarrollada en una 
colonia de insecios sociales como las 
abejas. las hormigas v las termitas, 
distinguible de las obreras. las hembras 
no reprodueloras. y solclados. 


renina 1 (L. ren, rinon). Enzima, producida 
por el aparato yuxtaglomerular del 
rinon, que inicia cambios conducentes a 
aumentar la presibn sanguinea y la 
reabsorcion cle sodio. 

renina 2 (M.E. rennc\ correr). Endopeptidasa 
con aspecto de coagulo lechoso, 
secretada por el estomago cle algunos 
jovenes mairriferos incluyendo terneros y 
ninos. 

reorreceptor (G. rbeos, corriente + 

receptor). Organo sensorial de animales 
acuaticos que responde a las corrientes de 
agua. 

replication (I., replica Ho, repliegue). En 
genetica, la duplicaci6n de una o mas 
moleculas cle DNA a partir de una sola 
molecula preexistente. 
respiracion (L. respiratio , respiration). 
Intercambio gaseoso entre un organismo 
y su medio externo. En la cblula, 
liberacibn de cnergia por oxidation de 
moleculas alimenticias. 
respuesta inmunitaria mediada por 
celulas. Respuesta inmunitaria que 
implica s6Io a la superficie celular, 
especialmente cl brazo T h l de la 
repuesta inmunitaria, no la production 
de anticuerpos. Contrastar con respuesta 
inmunita ria humoraI. 
rete mirabile (L rate mirabele . red 

maravillosa). Plcxo cle pequenos vasos 
sanguineos dispuestos de tal manera que 
la sangre que entra en ellos corre en 
sentido contrario a la que sale, lo que 
hace posible un intercambio eficiente 
entre las dos corrientes. I in mecanismo 
de este lipo inanticne la aha 
concentraci6n de gases de la vejiga 
natatoria de los peces. 
reticular (L. reticulum, red pequena), 

Estructura que por su aspecto recuerda a 
una red. 

reticulo endoplasmatico Complejo 
membra noso intracelular; puede 
presentar ribosomas (rugoso ) o no 
Cl iso). 

reticulopodio (L. reticulum, dim. De rete, 
red + podos. pons, pie). Rseudbpodo que 
se ramifica y se refine profusamente. 
retina <L. rete , red). Membrana sensorial 
posterior del ojo que reeibe las 
imagenes. 

ribosoma. Pequeno organulo celular 

formado por proteina y Acidos nucleicos. 
Se puede encontrar libre en el 
citoplasma o unido a las membranas del 
reticulo endoplasmico: su funcion es la 
sintesis cle proteinas. 
rincocele (G, rynebos. hocico, Crompa + 
hoilos. hueco). En los neinertinos, la 
cavidad tubular dorsal que contiene la 
proboscide. Mo liene abertura al exterior, 
rinoforo (G. rbis, nariz + pberein , llevar). 
Tentaculos quimiorrcceptivos en algunos 
moluscos (gastcropodos 
opistobnmqutos). 


rltmo de creclmlento intrinseco. Riimo 
cle crecimiento exponencial cle una 
poblacion, es decir. la diferencia entre 
los componentes de los ritmos de 
nacimiento y muerte independientes cle 
la densidad de una poblacion natural 
con una distribucibn de edaci estable. 
ritualizacion. En etologia, moclificacibn 
evolutiva. generalmente intensificacion, 
cle un patron cle conducts para la 
comunicacibn. 

RNA de transferencia (RNAt). Forma cle 
RNA cle 70 a 80 nudeotidos que 
funciona como acoplador cle moleculas 
en la sintesis cle proteinas. El UNA de 
transferencia lleva un aminoacido 
espedfico a un complejo ribosoma-RNA 
mensajero para su incorporation a un 
polipepticlo. 

RNA mundial. Hipotetico estado en la 
evolucibn de la vida en la Tierra en la 
Cjue la catalisis y replication estaban 
preformadas por RNA, sin proteinas 
enzimflticas y DNA. 

RNA. Aciclo ribonucleico, del que existen 
varias clases, como el RNA mensajero, el 
RNA ribosomico y el RNA de 
transferencia (RNAm, RNAr, RNAt). 
ropaiia (N. L. del G. rbopa!on y garrote). 
lino cle los brganos de los sentidos. 
marginales y ciaviformes, de ciertas 
medusas; tentaculocistos. 
roptrias (G. rbopalon , maza + Uyo, 

desgastar). Estmcturas ciaviformes de los 
apicomplejos, cjue forman parte del 
complejo apical: se abren anteriormente y 
parece que contribuyen a la penetracibn 
en la c£iula hospedadora. 
rostelo (L. rostellunu pico pequeno). 
Estructura salientc en el eseblex de los 
platelmintos, a menudo con ganchos. 
rostro (L. rostrum* espolon de las naves). 

Saliente cle la cabeza en forma de trompa. 
rumen (L. mascada). El primer gran 
compartiniento del estbmago cle 
mamtferos rumiantes. 

s 

sacro (L sacer sagrado). Hueso formado por 
la fusion de vertebras en el que la cintura 
pelvica esta fija; perteneciontc al sacro. 
saculo (L sac cut us, bolso pec|ueno). 
Camara diminuta del laberinto 
membra noso del otdo interno. 
sagitaKL. sagitta. flecha). Relativoal piano 
medio anteroposterior cjue divide a Lin 
organo cle simetria bilateral en dos 
mitades. derecha e izquiercla. 
sal. Reaccibn producto de un Aciclo y una 
base; disociandose en clisolucion acuosa 
en iones negativos y positivos. pero no 
en 1 f o Oi l . 

saprofago (G. sapros podrido + phagos. cle 
pbageiu. comer). Que se alimcnla de 
materias en descomposicibn; saprobio; 
saprozoico. 
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saprofito (G. sctpros , podrido + pbyton , 
plan la). Vegetal que vive sobre materia 
imierta ocn descom position, 
sarcolema (G. sarx, carne + lemma . piel). 
Envuelta no celular delgada que cub re 
las fibras del musculo estriado. 
sarcomero (G. sarx , carne + meros, parte). 
Segmento transversal del musculo 
estriado, considerado como la unidad 
contractil fundamental, 
sarcoplasma < G sarx, carne + plasma, 
mokle). Sustancia clara, semilluida, que 
se encuentra entre las fibril las del tejido 
muscular. 

sauropterigio (G. sauros, lagarto + 
pteiygiuos, ala, volador). Reptiles 
marinos mesozoicos. 

sebaceas (L. sebaceus . heclio de sebo). Tipo 
de glandulas epidermicas de mamiferos 
que produce una sustancia grasa. 
seda (L seta , aguja). Estructura quitinosa 
acicular del tegumento de anelitlos, 
artropodos y otros animales. 
sedentario. Estacionario, quieto, inactive); 

que no se desplaza o traslada. 
segmentation espiral. Tipo de 

segmentation embrionaria en la que I os 
pianos de division son diagonales 
res pec to al eje polar, de manera c[ue se 
producen celulas distintas al alternarse 
las divisiones en sentido horario y 
antihorario; segmentacion determinada. 
segmentacion radial. Desarrollo 
embrionario en el cual lexs primeros 
pianos de division son simetricos 
respecto al eje polar, con cada blastomero 
situ ado d i recta me nte sobre el blastomero 
correspondiente de la siguiente capa; 
segmentation indeterminada. 
segmentacion. Proceso de division nuclear 
y celular en el zigoto animal, 
seleccion. Supervivencia diferencial y 
reproduction entre varios individuos; a 
menudo se confunde con seleccion 
natural, la cual es una posible causa de 
extraccidn selectiva. 
seminifero (L. semen , semen + ferre. 
llevar). Relative a los tubules que 
producen o transport an semen a los 
testiculos. 

semipermeable (L. semi, mitad + 

permeabilis, que pennite el pa so a su 
traves). Permeable a pcqueftas 
particulas, como agua y ciertos iones 
inorganicos, pero no a moleculas de 
mayor tamano. 

seno (L. sinus, curva), Cavidad o espacio 
en k)s tejidos o en el hueso. 
sensila (L. sensus. sentido). Organo 

sensorial pequeno, especialmente de los 
artropodos. 

septo (L. septum, tabique). Tabique entre 
dos cavidades. 

serosa (L. serum , suero). La mas externa de 
las membranas embrionarias de reptiles 
y aves; cor ion. Tambien, el revest i mien to 
peritoneal de la cavidad del cuerpo. 


seroso (L. serum , suero), Acuoso. 

semejantc al suero; se a plica a glandulas, 
tejidos, celulas. Iluidos. 
serotonina CL. serum, suero). Amina 
fcnolica presenlc en el suero de la 
sangre eoagulada y en otros tejidos, que 
posee funciones nerviosas, vasculares y 
metab61icas poco conocidas; 
vhidroxitriptamina. 

sesil (L. sessilis, bajo, enano). Anclado por 
su base, fijo a un sustrato, incapaz de 
traslada rse. 

sicon (G. sykou , higo). Tipo de sistema de 
canales en ciertas esponjas. A veces 
llamado siconoidc. 
sifonoglifo <G. siphon , tubo, si ton + 

glypbe , entalladura). Surco ciliado en el 
estomodco de las anemonas de mar. 
sifunculo (L. sipbunculus , pequeno tubo). 
Cordon de tejido quo recorre la concha 
del nautilo, conectando todas las 
camaras con el cuerpo del animal, 
siliceo (L. si lex. potlernal). Que contiene 
silice. 

simbiosis (G. syn, con + bios, vida). Rdacion 
intima de dos especies distintas quo viven 
juntas. El simbionte se beneficia siompre; 
el hospedador puede ser beneficia do, no 
afecutdo o pcrjudicado (mumalismo, 
comensalismo y parasitismo). 
simetria bilateral primaria. Generalmente 
a plica do a un organismo simetrico 
radialmente descendiente de un ancestro 
bilateral y desarrollado de una la mi 
simetrica bilateralmente. 
simetria pentamera (G. pente, cinco + 
meros , parte). Simetria radial basada en 
cinco o multiplos de el. 
simetria radial. Organization morfologica 
en la que las panes de un animal se 
disponen concent rica mente a 1 reded or de 
un eje oral-abort) 1, por el cual pasa mas 
de un piano que produce dos mitades 
especulares entre si. 

simetria radial primaria. Generalmente 
a plica do a un organismo simetrico 
radialmente que no tiene un ancestro o 
larva bilateral, en contraste a un 
organismo secundariamente radial, 
simpatridas (G. syn, con + patra , tierra 
nativa). Especies que poseen la misma 
area de distribution, o regiones 
solapadas. 

simplesiomorfia. Especies que comparten 
caracteristicas ancestrales. no es 
indicative que las especies comprendan 
un grupo monofiletico. 
sinapomorfia (G. syn, junto a + apo, de + 
motphe, forma). Estado derivado y 
compartido de un caracter. que se utiliza 
para reconstruir patrones de ascendencia 
comun entre dos o mas especies. 
sinapsidos (G. synapsis, contacto. Linion). 
Linea de amniotas que comprende los 
mamiferos y reptiles ancestrales a modo 
de mamiferos; tienen un craneo con un 
unico par de fosetas temporales. 


slnapsis (G. synapsis, contacto, union). 
Lugar por el que el impulso nervioso 
pasa de una neurona a otra. 
generalmente de un axon a una 
dendrila. Tambien tiempo en que los 
cromosomas homologos permanecen 
unidos longitudinalmente en la primera 
division meiotica. 

sincarion (G. syn. con + karyon, nudeo). 
Nucleo del zigoto. result ante de la fusion 
de los pronucleos. 

sine it io (G. syn. con + kytos. conducto 
hueco). Masa de protoplasma que 
contiene varios nucieos, sin estar 
dividida en varias celulas. 
sindrome (G. syn. con + drome in. correr). 
Grupo de sintomas caractensticos de una 
enfermedad particular o de una 
anormalidad. 

sindrome de Down. Sindrome congenito 
con retraso mental que se presents en 
las personas cuyas celulas tienen un 
cromosoma extra del par 21; tambien 
llamado trisomia del par 21. 
singamia (G. sy>l con + gam os, 

matrimonio). Fecundacion de un gameto 
por otro gameto para formar un zigoto; 
ocurre en la mayoria de los animales de 
reproducci6n sexual. 

sinistrorso (I,, sinister, izquierda). Relativo 
a la izquierda; en los gasteropodos, una 
concha es sinistrorsa si la a be n ura queda 
a la izquierda de la columela al colocar 
la espira hacia el observation 
sintesis prebiotica. Sintesis qulmica 
producida antes de la aparicion de la 
vida. 

siringe (G. syrinx, flauta de pastor). 

Organo fonador tie las aves situ a do en la 
base de la traquea. 

sistema acuifero. Sistema de tiibulos 
terratlos y conductos pecuHares tie los 
equinotlermos; usatlo para mover los 
tentaculos y los pies ambulacrales y que 
se usan amp]iamente para agarrarse, la 
alimentation, y repiracion. 
sistema porta (L. porta , puena). Conjunto 
tie grandes venas que comienzan y 
terminan en una red capilar; por 
ejemplo, los sistemas porta hepatico y 
porta renal tie los vertebra tlos. 
sistema rcticuloendotelial CL. reticulum. 
dim. de red + G. endon, denrro + thele. 
pezon). Celulas fagotiticas fijas en los 
tejidos, especial mente en el higado, 
nodulos linfaticos, bazo y otros; tambien 
llamado sistema RE, 

systematic a. Ciencia de la da silica cion y de 
reconsti Liccibn de la filogenia. 
sistcmatica fllogenetica Vease filogenia 
cladlsta. El origen y diversification de 
cualquier taxon, o de la historia 
evolutiva de su origen y diversification, 
generalmente presentado en la forma de 
un dendrograma. 
sistole (G. systole, llevado junto). 
Contraction del eorazon. 
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sobrecruzamicnto. Intercambio de parte 
de cromatidas no hemuinas en la 
primera division meiotica. 
sociobiologia. Hstudio etologico del 
eoinportamiento social en humanos y 
otros animales. 

solenia (G. soicn t tubo). Canales a [raves del 
cenenquima que concctan polipos de una 
colonia de alcionarios (phylum Cnidaria). 
solenocito (G. solen, tubo + kytos. conducto 
hueco). Tipo especial de bulbo en llama 
en el que el bulbo presenta un flagelo 
en vez de un penacho de cilios. Vease 
bulbo en llama, protonefridio 
soma (G. soma, cuerpo). Con junto de un 
organismo, excepio las celulas 
germinates (plasma germinal), 
somatico (G. soma, cuerpo). Relaiivo al 
cuerpo, por ejemplo, celulas somaticas 
como opuestas a celulas germinales. 
somatoccle (G. soma, cuerpo + koilos, 
hueco). Compartimento celomico 
posterior de los equinodermos; el 
somatocele izquierdo da lugar al celoma 
oral y el clerecho al aboral. 
somatoplasma (G. soma, cuerpo + plasma, 
molde). Materia viva que constituye la 
masa corporal en coatraposicion al 
plasma germinal, que forma celulas 
reproduetoras, Protoplasma de las 
celulas eorporales. 

somito (G. soma, cuerpo). Una de las 
masas de mesodermo dispuestas 
segmentariamente (metamericamente) 
en una serie longitudinal junto al tubo 
neural del embrion; metamero. 
subniveo (L. sub, debajo + nivis, nieve). 
Aplicado a los ambientes bajo nieve, en 
los que la nieve aisla contra una 
temperatura atmosferica mas fria. 
substrato. Sustancia sobre la cual actua una 
enzima; tambien una base sobre la que 
crece o se mueve un organismo. 
suero (L. serum, suero). Liquido que se 
separa de la sang re al coagularse esta; 
plasma sanguineo del que se ha extraido 
el fibrinogeno. Tambien parte clara de 
un fluido biologico una vez se pa rad os 
sus elementos solidos. 

T 

tactil (L tactilis, susceptible de ser tocado, 
de tangerc, tocar). Relativo al tacto. 
tagma (G. tagma, disposicion. orden). Parte 
com pie ja del cuerpo de un artropodo 
que resulta de la fusi6n embrionaria de 
dos o mas segmentos; por ejemplo, 
cabeza, torax. abdomen, 
tagmatizacion, tagmosls. Organization 
del cuerpo de los artropodos en tagmas. 
taiga (Ruso). Region caracterizada por 
grandes bosques de coneras, inviernos 
largos y frios y veranos cortos; tipica de 
Canada y Siberia. 

tampon. Cualquier sustancia o compuesto 
quimico que tiende a niantener los 


niveles de pH constants ante la adicion 
de acidos o bases. 

taxia (G. taxis, disposition). Movimiento 
orientado como respuesta a un estimulo 
ambientaU 

taxon (G. taxis, disposicion). Cualquier 
grupo o entidad taxonomica. 
taxonomia (G. taxis, disposicion + nomas, 
ley). Hstudio de los principles de la 
clasificacion cienlffica; ordenacion y 
denomination sistematica de los 
organ ismos. 

taxonomia evoiutiva. Sistema de 
clasificacion establecido por George 
Gaylord Simpson, que agrupa especies 
en los taxones linneanos mas altos 
representando una jerarquia de 
distincidn de zonas adaptativas; cada 
taxon puede ser monofiletico o 
parafiletico pero no polifiletico. 
tecodonto (G. thebe, encerrado (en 

alveolos) + odontos, diente). Gran grupo 
de Arcosaurios diapsidos del triasico del 
orden Thecodontia y caracterizado por 
tener los dientes en alveolos. 
tccto (L. tectum, techo). Estructura de 
cobemira. por ejemplo, la parte dorsal 
del capitulo de los 3caros. 
tegmen (L. legmen, cubierta). Epitelio externo 
de los crinoideos (filo Echinodermata). 
tegumento (L. tegumentum, cubierta, de 
tegere, cubrir). Envuelta o cubierta externa, 
tejido. Agregado de celulas, genera I mente 
del mismo tipo, organizado para realizar 
una funcion cornun. 
telencefaio (G. telos, extremo + 

encephalon , cerebro). Veslcula anterior 
del encefalo; la subdivisi6n mas 
delantera del prosentefalo, que da lugar 
al cerebro y estructuras asociadas. 
teleologia (G. telos, extremo + L. login, 
cstudio. del G. logos , pa la bra). Teona 
filosofica que considera los fenomenos 
naturales como preordenados y dirigidos 
hacia una finalidad; opuesta al punto de 
vista cientifico del determinismo 
mecanicista. 

telocentrico (G. telos. extremo + kenlron, 
centro). Cromosoma con el centromere 
en un extremo. 

telolecito (G. telos, extremo +■ lekithos, 
vitelo). Huevo con el vitelo concentrado 
en un extremo. 

telson (G. telson, extremidad) En rnuchos 
crustaceos, saliente posterior del ultimo 
segmento corporal, 
temnospondilos (G. tern no, cortar + 
spondylos, vertebra). Gran linea de 
anfibios que se extienden desde el 
Carbonifero al Triasico. 
tendon (L. tenclo , tendon) Banda fibrosa 
que conecta el musculo al hueso o a otra 
estructura movil. 

tentaculoclsto (L. tentaculum, tentaculo + 
G. kytis, saco), Cada uno de los organos 
sensoriales del horde de una medusa; 
ropalia. 


terapsido (G. tberaps. avudante, criado). 
Reptil extinto del Mesozoico, parecido a 
un mamifero, a parlir del cual 
evolucionaron los verdaderos mamiferos. 
tergo ( 1.. tergum, posterior). Earle dorsal de 
un segmento de artropodo. 
termoclina (G. thenne , calor + klinein. 
desviar). Capa de agua que separa el 
agua superior, mas caliente y ligera, del 
agua profunda, mas pesada y fria. en 
mares v lagos; estrato de cambio brusco 
en la temperatura del agua. 
territorio (L. territorium, de terra, tierra). 
Area restringida propia de un animal o 
pareja de animales, generalmente con 
propositos reproduct ores, que es 
defendida frente a otros individuos de la 
misma espeeie 

testa (L. testa, concha). Concha o cubierta 
externa dura. 

tetrada (G. tetras. cuatro). Grupo de dos 
pares de cromatidas unidas en la 
sinapsis, que resultan de la replication 
de cromosomas homologos apareados: 
bivalente. 

tetrapodos (G. tetras, cuatro + pons, podos. 
pie). Vertebrados con cuatro patas; 
incluyen a los anfibios, reptiles, aves y 
mamiferos 

tiflosoi (G. typhlos, cerrado + solen, canal, 
tubo). Eliegue longitudinal interior del 
intestino en eiertos in vertebrados, como 
la lombriz de tierra. 

timpanico (G. tympanon, tambor). Relativo 
al timpano que separa el oido externo y 
medio. 

tipologia (L. typns. idea, concepto). 
Clasificacion de los organismos en la 
cual los miembros de un taxon 
comparten propiedades intnnsecas y 
esenciales, mientras cjue ia variacion 
entre organismos se considera entente 
de interes. 

toracico (L. f6u/m\pecho). Eeneneciente al 
torax o al pec ho. 

tornaria (L. torn are, girar). Larva de vida 
libre de los enteropneustos, que gira al 
nadar; recuercla en algunos aspectos a la 
larva bipinnaria de los equinodermos, 
torsion (L. torquere. torcer). Fenomeno de 
giro en el desarrollo de los gasteropodos 
que altera 180 grados la posicion de los 
organos viscera les y pa leal es. 
toxicisto (G. toxikon, veneno + kystis, 
vejiga). Estmctura de los protozoos 
ciliados depredadores que. ante un 
estimulo, expele un veneno para aturdir 
a la presa. 

transcripcion. Formacion de RXA 
mensajero a partir del DNA. 
transduccion. Transferencia de DNA 
bacteria no (con las caracteristicas 
genSticas que transporta) de una 
bacteria a otra por medio de una 
in feed An virica. 

transfermacion. Fen6meno que ocurre 
cuando DNA del medio exterior penetra 
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tie alguna forma en una bacteria y se 
incorpora a su in forma cion genetica, de 
mancra que .sus descendientes heredan 
los caracteres geneticos asi adquiridos. 
translation. Proceso en el cual la 

in forma cion genetica presenie en el RNA 
mensajero se usa para clirigir cl orden de 
aminoacidos especiffcos duranle la 
sintesis de proteinas. 
transportador. Vease permeasa. 
transporte activo. Transporte mediado en 
el cual una permeasa transporta una 
molecula a rraves de la membrana 
celular contra gradiente de 
concentration, requiere gaslo de 
energta; comparar con difusion 
facilitada. 

traquea (\. L trachea . traquea). Contlucto 
que cornunica la laringe con los 
pulmones. Tambien, cada uno de los 
conductos respiratorios de los insect os. 
triblastico (G. triploos, triple + bfas/os, 
germen). Kelativo a los metazoos cuyo 
embrion posee las tres capas 
embrionarias; eetotlenno, mesodermo y 
endodermo. 

tricocisto (G. tbrix, cabello + kystis, vejiga). 
Organulo sacciforme evaginable del 
ectoplasma de los ciliados. que dispa ra 
un filamento como medio de defensa. 
triglicerido (G. tria, tres + plykys, dulce). 
Triester de glicerol con uno, dos o tres 
acid os. 

trimero (G. freis, tres + meros, parte). 
Cuerpo con tres divisiones principales 
como en tofoforados v algunos 
deuter6stomos. 
tripartite) Vease trimero 
triquinosis. Enfermedad producida por el 
nematodo Trichi nella spiralis. 
trisomia 21. Vease smdrome de Down 
trocofora (G. (rocbos. rueda + pbereht, 
Ilevar). Larva ciliada marina de vida 
lil">re, caracteristica de muchos moluscos 
y ciertos ectoproctos. braquiopodos y 
otros gusanos marinas; cuerpo ovoide o 
piriforme con una corona de cilitxs 
preoral y. a veces, otra secundaria tras la 
boca. 

trofico (G. traphe, comida). Perteneciente a 
la alimentacion v nutrition, 
t rofoblas to (G. t) vphei n. nut ri r + blast os, 
germen). Capa ectodennica externa y 
nutitiva de la veslcula blasrodermica; on 
los mamiferos forma parte del corion y 
esta unida a la pared uterina. 
trofolaxis (G. trophe . comida + allaxis, 
intercambio). Intercambio tie aJimento 
enlre jovenes y adultos, especialmente 
en insectos sociales. 

trofos (G. trophos, alimento). Estrucruras 
como mandibulas en el mastax de 
rotiferos. 

trofosoma (G. trophe, comida + soma, 
cuerpo). Organo de los pogonoforos 
<]ue deriva del intestino medio y I leva 
bacterius mutualistas. 


trofo/.oito (G. trophe> comida + zoon , 
animal). Estado adultodel ciclo vital de 
un protozoo durante el cual este absorbe 
a I i me n to act i va me nte. 
trombina. Enzima C|ue cataliza la 
transfbrmaci6n del fibrinogeno en 
librina. Su precursor es la protrombina. 
tropico (G. trope, volver hacia). Kelativo a 
los tropicos (tropical); en endocrinologia. 
hormona que influye en la accion de otra 
hormona o glandula endocrina. 
tropomiosina (G. tropos , giro + mys, 
musculo). Proteina de bajo peso 
molecular que rodca a los filamentos de 
actina en el mfisculo estriado. 
troponina. Complejo de proteinas 

globulares dispuestas a intervalos a lo 
largo de los lilamenlos de actina del 
musculo esquelelico; se cree que sirve 
como un «interruptor» dependiente del 
calcio cn la contraction muscular, 
tuberculo (L. tubercuhnn, joroba pequena). 
Pequefta protuberancia. hullo o 
liinchuzon. 

tubulina (G. tuba ins, tubo pequeno + ina, 
perteneciente a). Proteina globular que 
forma el cilindro foueeo tie los 
microtubulos. 

tundra (Kuso). Area terrestre situatla entre 
la taiga v las regioncs polures; sc 
caracteriza por la ausencia tie arboles. 
estacibn de crecimiento inuy ret lucid a y 
congelation del suelo duranle la mayor 
parte del a no. 

tunica (L tunica), En los tunicatlos, cubierta 
cudcular t(ue conticne cciulosa producida 
por la pared del cuerpo subyacente. 

u 

ulccra ([.. ulcus, ulcera). Un absceso que se 
abre a traves tie la piel o superficie 
mucosa. 

umbilical (L. umbilicus, ombligo). Kelativo 
al ombligo o al cordon umbilical, 
umbo (L umbo, salieme tlel escudo). Una 
de las prominentias a cada I ado de la 
region tlel ligamento en la concha de un 
molusco bivalvo. Tambien. el «pico» tie 
la conciia tie los braquiflpodos. 
ungulado (L. unpula, una, pezuna). Animal 
con pezunas. 

uniformitarismo. Asunciones 

metodol6gicas en las que las leyes 
flsicas y quimicas pcrmanccen 
invariables a lo largo de la historia de 
la Tierra, y que los sucesos geoldgicos 
pasatlos se protlujeron por fenomenos 
que potlcmos observar hoy en dm. 
union esirecha. Region en la que se 

fusionan las membranas celulares tie dos 
celulas atlyacentes. 

ureter (0. oueter. ureter). Contlucto que 
lleva la orina tlel rin6n a la vejiga. 
urctra (Ci. ourethra. uretra). Contlucto que 
comunica la vejiga urinaria con el 
exterior. en ambos sexos. 


uropodo (G. oura. cola + pous, poefos, pie). 
El apendicc mas posterior tie muchos 
crust aceos. 

utriculo (L. utriculus, bolso pequeno). 
Parte tlel oklo internt) que contiene los 
receptores del equilibrio corporal 
dinamico; del utriculo paiten v vuelven 
los canales semicirculares. 

v 

vacuola (L wants, vacio). 1*.spado celular 
lleno tie lluitlo y rotleado por una 
membrana. 

vacuola alimentaria. Organulo tligesrivo 
en las celulas. 

vacuola contractil. Vacuola celular llena 
tie un lluitlo daro presente en los 
procozoos y algunos metazoos inferiores: 
periodicaniente se llena tie agua que 
expulsa al exterior con fines tic 
osmt>rregulacion y excrecibn. 

Valencia (I., rale re, tener capacidatl). Grado 
tie capacidatl combinatoria tie un 
elemento, expresado por el nuniero de 
atomos de liidrogeno (o su equivalence) 
que puetle captar o tlesplazar en una 
reaction (si es positiva). Estado tie 
oxidation de un elemento en un 
eoinpuesto. Nuniero de elect rones 
ganatlos, compartidos o perditlos por un 
Atomo cuantlo forma un enlace con otro 
u otros aromas. 

valor adaptativo. Grado en ti que una 
cualidad o caracteristica es util a un 
animal para sobrevivir y reprotlucirse; 
proporciona mayor adaptation al medio; 
ventaja selectiva. 

valva ([.. valca, hoja de una puerta doble). 
I'na tie las tlos partes tie la concha de 
un molusco bivalvo tipico o de un 
braquiopotlo. 

variation (1.. rarius. varios). Diferencias 
entre los individuos tie un grupo o tie 
una espccie que no se pueden asignar a 
la etlatl, sext> o posicibn en el ciclo vital. 

vector ( 1 .. vector, transportador, tie cohere, 
vecluni, transportar). Cualquier agente 
que transporta y transmite 
microorganismos patogenos tie un 
hospedatlor a otro. Tambien. en biologhi 
molecular, un agente como, por 
ejemplo. un bacleriofago t> un plasmido 
que lleva l)\A recombinante. 

velario (I.. velum, velo). Hxrensibn tlel 
horde tie la subumbrda a mode de 
eslante en cubozoos (filo Cnidaria). 

veliger, ra (L. velum, velo). Eorma 
larvaria tie ciertos moluscos; se 
tlesarrolla a partir tie la trocofora y ya 
posee rutlimentos tlel pie. manto y 
concha. 

veto (L. velum, velo). Membrana de la 
superficie tie la subumbrela en las 
medusas de los hidrozoos. Tambien. 
organo ciliado nadatlor de la larva 
veliger. 
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vellosidad (L. villus pcnacho de pelo). 
Eequeho salienic vascu la rizatlo y 
cladiliforme cle la pared del inteslino 
delgado. Tambicn. una de las 
prom I nr rand as vascularixadas de la 
portion emhrionaria de la placenta, 
venas (h. vena, vena). Vasos sanguineus 
que llevan la sangrc hacia el cora/on; en 
insect os, ftnas extensiones del sistema 
tracjueal que sopirtun las alas, 
ventral (L venter . harriga). Siruado en la 
superfine inferior o abdominal, 
venula (I., ten u fa. dim. de twin. vena). 
Eequenos vasos cjue conducen la sangre 
de los capilares a las venas de las alas de 
los insectos. 

vermiforme (L vermis, gusano + forma, 
forma). Adjetivo para describir 
eualquier organismo con forma de 
gusano; adulto (nematogeno) 
rombo/oo (filo Me.sozoa). 
vesiculas de Poli (de G. S. Puli, naturalista 
italiano). Vesiculas que vierten a I canal 
anular en la mayoria de los asteroideos y 
holoturoideos. 

vestigial (L vestigium, huella, vestigio). 
Relative a organos rudimentarios que 
pueden ha her estado desarrollados en 
algun antecesor o en el ernbrion. 
vibrisa (I. vibrissa, pelo nasal), Pelos 
rigid os que crecen en la nariz u otras 
partes del rostro de muchos mamiferos y 
que les sirven como organos tactiles. 
«bigotes». 

vicariancia (L. vie a ri us, sustituto). 

Separaci6n geografica de poblaciones, 
especialmente como imposit ion por 
discontinuidades en el ambient? fisico 


que fragmenta poblaciones que eran 
formaImente continuas geograficamente. 
virus (I. vims* toxico. lk|uido viscoso). 
Parttcula no celular. submicrostopica. 
formada por un nudeo de 
nudeoproteina y una cubierta proteica; 
es un organ ismo parasito que ere tv y se 
reproduce en una celula hospedadora. 
viscera (1 pi. de vise us, organo interno). 
Organo intemo situatlo en la cavidad del 
cuerpo. 

vitalisnio (I., vita, vitla). Teona cjue 

considera los protest >s naturales como 
controlados por fuerzas sobrenaturules, 
que no se pueden cxplicar solamente 
por leyes fisicas o quitnicas. como 
opuesta al mecanicisino. 
vitarnina (I vita, vida + amiua. de 
supuesto origen cjuimico). Sustancia 
organica rcqueritla en pequenas 
cantidades para el funcionamiento 
metabblico normal; se puede 
suministrar en la dieta o por la flora 
intestinal, ya que el organismo no 
puede sintetizarla. 

vitelarlo 11., vitellus. vitelo). Estructuras de 
muchos gusanos pianos que producen 
celulas vitelogenas. esto es. celulas que 
proporcionan nutrientes y materia les 
para la cubierta del ernbrion 
viviparismo (L. vivas, vivo + pare re. parir), 
Tipo de reproduction en la quo los 
huevos se desarrollan en el interior del 
cuerpo de la hembra, con aporte 
nutritivo de esta. como en los mamiferos 
euterios, muchos reptiles y algunos 
peces; la prole nace ya desarrollada 
como juveniles. 


x 

xantoforo <G. xantbos, amarillo + jtherein, 
llevar). Cromatoforo que contiene un 
pigmento amarillo. 

Y 

yuiique (I incus, yunque). El hueso central 
en una cadena de tres del oido medio tie 
los mamiferos. 

z 

zigoto ((i z ygotos, unic U) ). El 6vuli ) 
fecundado. 

zoecio (G zoon. animal + oikos, ca>a, 
hogar). Envuelta cuticular o capsula de 
los ecioproctos. 

zona adaptativa. Reaction caract eristic a y 
relaci6n mutua entre el medio y un 
organismo («forma de vida»> propia de 
un grupo de organismos evolutivamunte 
emparentados. 

zooclorcla (G. zoon, animal + chlorella). 
Cada una de las diminutas algas verdes 
(generalmente Chlorella) que viven 
simbioticamente en el citoplasma de 
algunos protozoos y otros invertebrados. 

zooflagelados. Miembro de los 

zoomastigoforos. con forma de animales 
flagelatlos (filo Sarcomastigophora). 

zooide (Cl. zoon, animal). Individuo que 
forma parte de una colonia de animales. 
como en los cnidarios coloniaies y los 
ecioproctos. 

zooxantelas (G. zoon. animal + xantbos, 
amarillo). Diminutas algas d i noil age latlas 
que viven en los lejidos de muchos tipos 
de invertebrados mart nos. 
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Cromatina, 40-41.826 
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Dendrobatidos, 545 
Dendrocystites , 471 
Dendrosoma , 237 
Dentalios, 382 
Dentalium , 331, 332 
Denticidn, 
de leche,611 
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Desierto, 

adaplaciones a ambienles 
cil lidos, 670 

balance hidrico tie animales en. 
658. 660 

como bioma, 792 
concentration de orina de 
mamiferos en, 668 
del Sahara, expansion del, 792 
Desmognathus sp.. 540 
wrightt. 540 
Desmosomas, 51 
Desmospongiae. 249 
DesiuitriciOn, en la poblacion 
humana, 717 

Desorden estacional afectivo 
(SAD). 754 

DespolarizaciOn, del impulso 
nervioso, 724 

Dciectorcs de ullrasonidos. 737 
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y Tetr;lpodos, 533-534,535 
DeVore, Irven, 780 
Diabetes mellitus, 664. 675,760 
Diadas. 87 
Diadema , 465 
antillarum. 465, 466. 813 
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intracchilar, 249, 286. 708. 709 
dc Mamiferos. 612 
de Nemertinos, 298-299 
de Pecos. 524 
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Olor, v navegacibn de los peces, 
526 

Omaso, 613 
Ommatidios, 393. 741 
Ommvoros, 
definicibn de. 795 
mamiferos como. 610 613 
peces como, 524 
Onuiru congrua, 421 
Oncogenes, 149,846 
OncomeUmia. 290 
Oncomiracidio, 292 
Oncorhynchus. 526-528 
Oncosferas, 295 

Ondulacibn lateral en serpientes. 
567 

Onicbforos, 383, 436, 441-442, 445 
Ontogenia, 164-165 
Oocineto. 231 
Oocito. 105 
primario, 90 
secundario, 90 
Oogbnesis, 89-91, 105 
Oogonia. 90 
Ooquiste, 230-231 
Ootipo, 290 
Opabinia. 159 
Opalinasa, 238 
Oparin, Alexander I., 33, 836 
Operculo. 258.332,515. 622 


Operon, modelo del. 146, 843 
Ophioderma. 464 
Ophiotrix , 464 
suensoni, 252 
Ophisaurus sp., 565 
Ophiura . 464 
/utkeni , 463 
Opiliones. 381 
Opistaptor, 292 
Opistobranquios. 336-337 
Opistognathus macrognathus. 527 
Opistosoma, 378. 439 
Opossum, 208. 618 625, 798. Vease 
lam hi in Marsupiales 
Opsina, 742 
de los conos, 743 
Opsonizacibn, 683-684 
Orangutanes, 207 
Orchestia . 396. 402 
Oregonia, 403 
Orejas, 603 
Organismos. 

autbtrofos, 37, 38, 41,705, 805 
definicibn de, 804 
niveles jer<irquicos de 

complejidad biolbgica, 6 
procesos rcproductivos de. 7 
Organizacibn, 

complejidad jerrirquica como 
propiedad de los sistemas 
vivos, 4-6 

componentes exlracelulares de! 
cuerpo dc los metazoos. 
186-187 

corporal hexamera, 268 
octbmera, 268 

y estructura corporal, 193-197 
jerarquia de la complejidad 
animal. 185-186 
brgano-sistema. 185. 186. 283 
protoplasmAtica. 185. 186 
tejido-brgano, 185. 186 
de los tejidos celulares. 185, 186 
y tipos de tejidos, 187-193 
Organizador primario. 103, 116 
Organo. Vease tambiin Corazbn; 
Rinbm: Higado 
adhesivos de glclndula doble. 
285-286 

de la cbpula, 512 
copulador, 593 
de Corti, 738 
de Cuvier, 469 
desarrollo del, 121-123 
de Jacobson. 566 
de Moluscos, 325 
y organizacibn de la complejidad 
animal. 185, 186 
de los sentidos y sistema 
sensorial. 

de Artrbpodos, 376 
de Aves, 587-588 
de Cefalbpodos, 347 
de Cordados. 485 
de Crustdceos, 393-394 
de Ctenbforos. 277 
de Hemicordados. 480 
de Insectos, 419-420 
de lombrices de tierra, 364 
de Mamfferos. 602 
y mecanorreccpcibn, 736-740 
de Peces. 504 
de Poliquetos, 359 
y quimiorrecepcibn. 734-736 


de ranas, 548-549 
receptores de. 734 
de sanguijuelas, 369 
de Turbelarios, 287 
y visibn. 741-744 
sensorial aboral, 276 
sensorial especial par, 495 
sexual 

accesorio, 83,92 
primario, 83, 92 
de Tomosvary. 431 
transplante de, 684, 830 

X, 396, 836 

Y. 395-396 
Orgiinulos, 

de cblulas, 44-45, 47 
celulares, 44 
de Protozoos, 216-218 
Orientacibn por el azimut del Sol, 
592 

Orificios nasales, 512 
inter nos, 533 

Origen de las Especies mediante la 
Selection Natural. El (Darwin, 
1859). 14. 157-158, 825.847 
Origen del Hombre y Seleccion en 
Relation con el sexo, El 
(Darwin), 162-163,622 
Origen, 

polifil^tico. de los Metazoos, 242 
Viase tamhiin Vida, origen de la 
Ornithorhynchus anatinus. 615 
Ornilisquios, 563. 564. 571 
Ornitodelfos. 625 
Ornitorrinco, 617, 625 
Oropbndolas. 593 
Orthasterias koehleri. 560 
OrtogtSnesis, 171 
Orlonbclidos, 243-244 
Ortopterodea, 430 
Ortopteros, 413. 429, 432, 433 
Orugas, 426 
cornudas. 416 
del nogal. 428 
Osborn, Henry F., 829 
(3sculo. 246 
Osfradio. 331. 335 
Osfculos. 459, 468. 603 
calcareos dermales, 456 
Osmorregulacibn, 
de Protozoos, 221 
de Tuberlarios. 286 
6smosis, en la membrana celular. 
52-53 

Osmbtrofos. 221 
Osos. 627.671 
grizzly, 627 
hormiguero. 627 
espinoso, 607, 625 
polar. 3 

Osteictios, 515-519,529. 706. Viase 
tambien Peces bseos 
Osteoblastos, 640, 757 
Osteocilos, 191,640 
Osleoclastos, 641.757 
Osteona, 640 
Osteoporosis. 641 
Osteostracos, 498 
Ostia. 245 

Ostra, 334, 336, 338. 343. 457 
Ostracodermos, 498-499 
Ostnlcodos, 398-399, 405 
Ostrcro. 598 
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Otoiitos. 529 
Ottoia. 159 

Ovario, 82. 93-94, 290.579 
Oveja, 169. 628.816.818 
de patas cortas, 169 
Overton. Judge William R., 11-12 
Oviducto, 93-94, 290. 579 
Ovigeros. 377 
Ovis canadensis. 775 
Ovbtida, 94 
Ovulacibn. 97. 616 
6vulo, 83. Viase tambien Huevo 
Owen, Richard. 162. 563.823, 824, 
848 
Oxfgeno. 

en la atmbsfera primigenia. 34 
capa electronica del, 852 
descubrimiento del. 822 
enlaces covalentes, 853 
fotosintesis y acumulacibn de en 
la atmbsfera. 38 
Oxitocina, 98, 752. 753 
Oxiuros, 314 315-316 
Ozono. 

poblaciones de anfibios y 

reducciones de la capa, 543 
y origenes de la vida. 33 
y radiacion ultravioleta, 38 


P53 (Proteina 53-kilodalton), 149 
Pacedores, como mamiferos 
hervfboros. 613 
Painter, T. S., 836 
Pharos. Vease tambien Aves: Aves 
ratites: Aves canoras 
alas de. 641 
alimentacibn de, 707 
canores, 
cerebro de. 731 
clasificacibn de. 598 
comportamiento territorial en, 
772.776 

disminucion en poblaciones 
de.595 

emigracibn v superpoblacion 
de.808 

migraci6n de,591 
nacimiento y cuidado de los 
polios, 594-595 
carpintero. 584. 593, 598 
buche de. 710 
carinados, 579, 596 
clasificacibn de, 486, 575, 595- 
598 

conducta social v reproduccibn 
de, 592-593 
y dinosaurios. 563 
elefante, 579. 797 
eficiencia pulmonar de, 696 
forma y funcibn de, 579-590 
hipotermia adaptativa en. 671 
migration de. 574, 590-592 
navegaci6n de, 841,842 
poblaciones de. 595-596 
y queratina, 636 

radiacibn adaptativa v origen dc, 
575-579 

Reptiles y evolucibn de. 557. 563 
sistema circulatorio de. 689 
taxononua evolutiva de, 204. 205 
territorialidad en. 772, 776 
vaca.594 
vagabundos, 819 


visibn del color en, 743 
Paladar secundario, 602-603 
Palade, G. E., 839, 840 
Paleocbrtex, 731 
Paleognatos, 596 

Paleontologia, 822. Vtase tambien 
Fbsiles 

Paleopteros. 432 
Palio, 327 
Palolo, 359 

Palomas, 586. 594,598 
Panaml istmo de, 798, 800,802 
Pancreas, 
desarrollo del, 123 
de peces. 513 
Pancreotectomfa. 828 
Panda. 611 
Pander, C. H., 823 
Pandion haliaetus . 579 
Pan dor in a, 220 
Pangea, 798, 799 
Pangolines, 626 
Panope abrupta , 325 
Panthera leo. 613, 616 
Panulirus argus , 403 
Papafto piernas-largas. 381 
Papamoscas, 593 
Papilio kirshna, 431 
Papila, 
oral. 441 
sensorial, 313 
P^pulas. 438 
dermales, 695 
Parabronquio, 586 
Paradigmas cientificos, 13 
Parafilia, 203 
Pa rafossa r ulus, 290 
Paragoninms , 291-292 
kellicotti , 292 
westermani, 291 -292 
Paragordius. 317 
Paramecium. 221.224,234-235. 
236. 635,837 
aurelia. 234 
bursaria . 234 
caudatum. 234 
multimicromicleatum . 234 
Parapodios. 355-356 
Parasitismo v pardsitos. 
alimentacibn fluida de, 708 
y Copepodos.399 
e Insectos. 416 
lampreas como, 509-510 
y Nematodos. 313-316 
y Peces, 524 

Pentastbmidos como, 440 
y poblaciones, 815 
y Protozoos. 217 
Parasitos intermitentes, 815 
Parastichopus . 467 
californicus, 468, 469 
Parazoos, 242 
Pardelas. 597 
Pared, 

celular, como caracterfstica de 
las plantas, 10. 44 
delcuerpo.260. 277 
Par£nquima. 186, 196. 283 
Parenqufmula. 250 
Park, O., 849 
Park, T., 849 
Pcirpados, 533 

Partenogenesis, 84-85,105,822 
ameibtica. 83 


artificial. 457 
meibtica. 84 

Particulas subatbmicas, 851 
Parto, 

hormonas de mamiferos, 755 
proceso de. en humanos. 98 
Pams caroiinensis , 201 
Paseriformes, 593,598 
Paserinos. 588 

Pasteur. Louis. 32-33, 825,826 

Pastinaca, 514 

Patas, 

no articuladas. 441 
marchadoras, 378 
Patch clamp, 845 
Patella. 336 
Patos, 588, 594, 597 
Pauling. Linus, 839 
Paurbpodos, 385. 410,431 
Pauropus. 410 
Pavlov, Ivan, 737,831 
Pavos. 84. 597, 598 
australianos, 694 
Pececillo de plata, 421, 429 
Peces, 

adaptaciones estructurales y 
funcionales de, 519-528 
Agnatos. 505-510 
de agua dulce, 522 
de aletas, 506,516-519.529 
con radios. 505. 515-518, 529 
lobuladas. 519, 534 
an4dromos, 509.526 
ancestros v relacionadoscon los 
grupos mayores de, 504-505 
apbndices pares de, 641 
y arrecifes de coral, 275 
y cadena alimentaria, 809 
caracterfsticas, 504 
cartilaginosos. 505, 510-515,529 
cerebro de. 729 
cladograma de, 507 
clasificacibn de. 504,529 
y comensalismo con los pepinos 
de mar. 470 

concentracion salina en los 
fluidos corporales. de, 659 
Condrictios. 510-515 
conducta territorial en. 774 
definicibn de, 503 
enfermedad de ick en. 235 
especiacibn de, en lagos, 167-168 
eurihialinos. 522. 655 
evolucibn de, 501.505 
fosilesde. 158 

larvas de almejas como pardsitos 
en.317 

sin mandfbulas. 505-510 
mandibulados. 486, 504 
medidas de. 123. 695 
y Mnemiopsis leidyi, 278 
y mutualismo con Physalia . 264 
oseos. Vease fambitn Ostefctios 
caracterfsticas de. 515 
clasificacibn de. 486, 529 
origen y evolucibn de. 505, 

515 

peces de aletas carnosas, 518- 
519 

de aletas con radios. 517- 
518 

sccrecibn tubular en, 665 

tegumentode.637 

uso cladfstico del tbrmino. 207 


vision del ojo de, 549, 743 
Ostefctios. 515-519 
payaso. 271 
pelagicos, 524 
piloto, 815 
pulmonados. 
caracterfsticas de, 519 
clasificacibn de, 505, 516 
ejemplosde. 518 
pulmones de, 519,522. 696 
sistema circulatorio de, 689 
regulacibn osmbtica en. 656-657 
de la temperatura corporal en. 
668 

saco vitelino de, 118, 120 
sistema circulatorio de, 688 
de la Ifnea lateral en, 737 
tegumento de, 637 
tenias en, 295-296 
uso del tbrmino cladfstico. 207 
Pecten, 588 

Pecten sp., 338 342-343 
Pectinas, 380 
Pectoral, 582 
Pedalias, 266 
Pedalio, 268 
Pedicelario, 456,458 
Pedicelo, 451 
Pedicitlaria. 329 
Pedipalpos. 378 
Pedomorfosis. 165, 496, 541 
Pedunculos oculares, 396 
Peines. 256 
Pelzlgico. 606 
Pelecaniformes. 597 
Pelecfpodos. 337-344 
Pelfcano. 585, 592. 597 
Pelicosaurios. 571.603 
Pelicula. 225. 228,233 
Pelmatozoos. 472a 
Pelo. 

de foca, 614-615 
V mamiferos, 601,603, 606-608. 
636 

tdctil. 390 
Pelvis renal. 662 
Penachos branquiales. 695 
Penaeus , 395 
Pene, 94 

Penecalus onocroialus. 592 
Penfield, Wilder, 732 
Penicilina. 835 

Pensamiento de mar. 273-274 
Pentagonaster dttebeni . 456 
Penlastbmidos,436, 440-445 
Pcpino de mar, 450-452,467-469, 
472 

Pepsina, 67. 712 
Peranema. 224-225 
Perea, 

amarilla, 516 
arcoiris, 527 
flavescens. 516 
trepadora de la India. 622 
Percebes. 81.400. 405 
Perdiz nival, 597 
Perennibranquiados. 541 
Perezosos, 627 

Perforacibn, de pelecfpodos. 343- 
344 

Perforador del mafz. 428 
Perfodo, 
embrionario. 121 
fetal. 120 
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germinal, 120 
de incubacion de una 
enfermedad. 231 
de lactancia. 617 
Period o S.. 56-57 
Periostraco. 328 
Peripatus , 441 
Periprocto, 465 
Periquito, 598 
car a de melocolon, 770 
de Fischer, 770-771 
inseparable, 769-770 
Perisarco. 263 
Perisodactilos. 628 
Peristalsis, 

Peristomio. 358 
Peritonea 196,302,356 
Perkinsidos. 238 
Per la. sp., 423 
Perlas. 326, 340 
Pernieabilidad selectiva, 53 
Penncasas, 54 
Perms. 

ascaridos en, 314 
clasificacion de. 627 
comportamicnto agresivo en. 
775 

domestication de, 621 
filarias en, 316 
de las praderas. 620. 773 
y puas de pucrcoespin, 608 
sentido del olfato, 735 
Perulz, Max F., 842 
Perviados, 438 
Pcsticidas. Vease tambien 
Hcrbicidas; Insecticidas 
Petaloides. 467 
Petirrojo. 200, 768 
Petrel, 597 
buceador, 205 

Petromizontcs, 507-510, 529 
Petromyzon marinas, 507, 509 
Pez, 

catadromo, 525 
damisela,271 
espada,519 
espatula. 518, 527 
payaso rosa. 271 
piloto, 519 
rata, 515 

Pfeifer, Wilhelm. 826 
pH, y eslructura brisica de la 
materia. 855 
Phaeodarea. 238 
Phagocata. 288 
Phascolosoma. 487 
Philips. J.C., 831 
Philodina , 306-307 
Phoenicopterus ruber, 597 
Photos, 343 
Phoneutria fera. 380 
Phoronis architects 449 
Phoronopsis , 448 
californica. 449 
Photinus tan y tax us. 426 
Photuris versicolor. 425, 426 
Phroninw. 402 
Phy I lobules , 545 
bicolor . 538 
Physa. 337 
Physaiia. 264-265 
Physopsis, 290 
Picamaderos pileado, 598 
Picnogonidos, 377-378, 384 


Pico, 579. 582. 584, 585 
Piel. Vease lam then Dermis: 
Epidermis: Tcgumento 
de anfibios. 539 
dc mixines. 505 
de Reptiles, 554. 557 
Piernas. Vease tambten Apdndices; 
Miembros 
de Insecios, 411 
de Tetrdpodos, 533,535 
Pies, 307, 325-327 
ambulaca rales. 456-457 
Piezas bucales. de insecios. 416-417 
chupadoras.416 
Pigidio. 356 

Pigmentation, gcngtica de la. 134 
de la piel, genctica de la. 134 
Pignientos respiratorios, 700 
Pika. 627 
Pika'ut, 159 
Pinacocitos, 247 
Pinacodermo, 247 
Pinguinos. 204, 205.579,597 
Pinm'pcdos.628 
Pinnulas, 470 
Pinocitosis, 56, 222 
Pinturas anlifouling, 447 
Pinzon.598 

dc Darwin, 598,813-814 
de los Galapagos, 168,169,598, 
813-814 

Piojo. 428-429,831 
chupador. 430 
de las corlezas, 429 
dc los libros.429 
mordedor, 429 
de los peces. 400.405 
Piquitucrto rojo. 791 
Pif&mides ecologicas. 806, 809-810 
Pirimidinas, 148 
Pirita dc hierro, 36 
Pirophlsmidos. 231 
Pisaster , 457 
ochraceus , 812-813 
Pisciformcs, 598 
Piscivoros, 610 
Pithecanthropus erect us. 828 
Pi tones, 567 
Pituitaria, 
anterior, 751-753 
posterior, 396,750. 753 
Placa, 

en cresta. 276, 277 
cpidcrmalcs, 495 
metal asica, 60 
neural. 121 
Placenta. 

aparato reproductor humano, 

94, 98-99 

v desarrollo de mamfferos. 118- 
121.602-603 

y reproduce!on vivipara en 
peces, 513 

Placer, sentido del, 736 
Plucobdelta. 368 
Placodermos, 500 
Placozoos. 244 

Plaga bubonica, 427.622. 818-819 
Plan corporal, 
de Equinodermos. 455,472 
dc Hidrozoos. 260 
dc la larva amocetes de la 
lamprca, 497-498 
de Moluscos, 325, 338 


dc organizacion bilateral. 283 
lipos de. 193-197 
de Vertcbrados. 495 
Planarias. Vease tambien 
Turbelarios 

cstructura corporal de las. 285, 
287 

habitat de las, 284 
Plancion, 

cn ambicnies de agua dulce, 793 
y copepodos, 399 
descubrimientodc la naturaleza 
de los. 823 
y cu fa us idee os, 402 
v mccanismos de alimentation. 
705 

y Protozoos, 216 

Planetas, formacidn de los. 33. 34. 

Vease tambien Tierra 
Plano, 
frontal. 194 
sagilal, 194 
transversal. 194 
Plantas. 

caractenslicas distintivas dc los 
animalcs, 10 

cspcciacidn simpiilrida en las, 
168 

como fuente de protein as en la 
dicta, 717 

ingeniena genctica dc las, 148 
insecios y adaptations mutuas 
en la floracion. 427 
murcielagos v quiropteiofilos. 
616 

Plantas quiropterdfilas. 616 
Plaquetas, 676-677 
Plasma, cn la sangre, 
germinal, 86, 827 
sanguineo. 186. 676-678 
Plasniidos, 146 

Plasmodium. 228. 231 -232. Vease 
tambien Malaria 
falciparum , 231 -232 
malariae, 231 
ovale. 231 
vivas. 231.232 

Plasmodium, y reproduction de 
Mesozoos, 244 
PI astidos, 41,47. 146 
Plastron. 559 

Plate! mint os, 622, 822. 824 
caracieri'sticas dc los, 283-284 
Cestodos. 292-296 
filogenia de. 300 
Monogeneos. 292 
radiacidn adaplativa de los, 

301 

Trcmatodos, 287-289 
Turbelarios, 284-287 
Platija, 120 
Plalirrinos, 626 
Plainer. G., 829 
Plecopteros. 429, 432 
Plcistoceno, y distribution de las 
cspccies. 794-796 
Plesiosauri os. 571 
Pleionddntidos, 541 
Pleura, 
parietal, 698 
visceral, 698 
Pleitrobrachia , 276-277 
Pleuraploca. 336 
gigantea, 332 


Plexo, 

nervioso epidermico. 461 
subepidermico, 287 
Plinio el Viejo, 771 
Plioccno, y distribueidn de las 
cspccies, 798 

Plumas. 172,575, 579-581,637 
dc mar, 269, 273 
naranja, 269 
de vuclo. 581 
Plumalella . 449 
re pens. 450 
Plumdn. 580, 581 
polvcra, 581 
Poblacioncs. 
de aves. 595-596 
denso-dependientes, 620, 816 
denso-independientes. 620.818 
cstabilidad de la naturaleza, 171 
de humanos como crisis global, 
704.718,817-819 
de mamiferos, 620-621 
como nivel ecoldgico de 

organization, 804, 814-819 
niveles jerarquicos de la 

complejidad bioldgica, 6 
rcproductoras, 208 
teoria logistica del crccimicnto. 
824" 

Podicipedi formes. 597 
Pod if vm bus podiceps. 597 
Podio, 457-458 
Podophrya. 222. 237 
Pogonoforos, 436. 438-439, 443, 
807.847 
gigantes. 807 
Polaridad. 

del caracter taxonomico. 201 
y cefalizacion, 197 
del embrion. Ill 
de la segmentation, 107 
Poliandria. 593 
Policislineos, 238 
Polidstricos. 617 
Polifilia, 203 
Poligamia. 593 
Poli gin ia, 594 
Poliila, 

esfinge. 416. 421 
deltabaeo, 

Pol micros, 

evolucidn quimica v formation 
de. 36-37 

polisacaridos como. 25 
Polimorfismo, 172. 177. 256, 258 
proteico. 176-177 
Polinices . spp., 334, 336 
Polinizacidn. por insectos, 427 
Pol inoi decs, 360-361 
Poliomiclilis, 838 
Polipido. 449 

Poliplacoforos, 326. 330-331,349, 
351 

Poliploidia, 138, 168 
Polipo. 257. 268 
Po liquet os, 
alimentacion de. 706 
caractenslicas dc, 356, 358 
clasificacion dc, 371 
ejemplos de. 357, 360-361 
forma y funcion de, 359-360 
tosiles de. 759 
Polirribosoma, 144 
Polisacaridos, 25 
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Pol i soma. 144 
Polispermia. 106 
Polio, 

alimentation del, 584 
altricial, 579,594 
conducta jerarquica del, 775 
desarrollo del cora/on en, 124 
tcmpranodel, 108 
gastrulaciOn cn, 1 12 
lierencia intermedia, 131 
reproduction del, 593 
transcription y maduraciOn del 
gen de la ovoalbumina. 144 

Polo, 

aboral. 277 
animal, 109 
dermal, 246 
vegetal. 109 
Polucion aerca. 12 
Polyodon spa (hi da, 517 
Poly orchis penicillatus. 263 
Polyp terns. 517-518. 522 
bichir, 517 
Polystoma , 293 
Poiigidos, 204, 205. 206 
Popilla japonica. 428 
Porcellio , 401 
PoriTeros. 244-253 
Poros branquiales, 479 
Porter. Keith R., 838 
Porter, R. R..844 
Postabdomcn. 380 
Postura vertical, y cvolucion dc los 
hommidos. 623 
Polasio. 

en fluidos corporales, 677 
en la mem bra na celular, 54,55 
y sisiema nervioso, 723-724 
Polencia, 
nuclear. 115 
cardfaca, 689 
Polencia l, 
osinoiico, 53 
receptor, 736 
de reposo. dc las celulas 
nerviosas, 723*724 
Potencialidad nuclear. 828 
Poterion, 249 
Polocilosis, 55-56 
Polos, 626 

Pradera. como bioirta, 79] 

Prado. 

como bioma. 791 
piramide de numeros en, 809 
Preabdomen. 380 
Prcc<1mbrico, 

Acclomados, 324 
Artropodos, 373 
fdsiles del. 158. 160, 839 
vida en. 39-41 

Preformation, docirina de la. 104- 
105 

Prcmolarcs, 610,707 
Presion. 

hidrostdtica. 53, 529. 312.693, 
699 

negativa, 697 

osmolica. 53. 528,693,826 
col oi da 1,693 
partial. 699 
posiliva, 697 

sangufnea, 5-6.558,692,822 
Pria pulidos. 311 
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Priestley. John G.. 822, 830 
Primates, 

clasificacion de, 626 
radiation cvolutiva de, 622-623 
retina de.742 
laxonomia dc. 204-206 
vision del color en, 637 
Primer cuerpo polar, 90 
Principiante, y diversidad de la 
conducta. 770-771 
Principio, 

de la Ciencia. 11-14 
de competitivklad exclusiva, 803, 
813 

de Geologfa (Lvcll. 1830-1833). 

155.847 
dc Occam. 821 
dc la transducci6n, 840 
de la Zoologfa, 2 
Probabilidad. loves dc la, 133 
Proboscide. 291. 377. 436.478-479 
eversible. 297 
poro de la, 479 
receptaculo de la. 318 
Probostideos. 628 
Procarionle, 

cclulas eucariontcs comparadas 
con,46 

cvolucion dc. 39 

Procedimienios toxico-cinclicos, 
570 

Procelari formes. 597 
Procionidos. 627 
Proculicula. 375. 394,635 
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y cadena irofica. 806-808 
v reception del sonido, en 
Inscctos. 425 
Produclividad brula. de 
ccosistcmas, 806-807 
Productorcs. 
pa pel ccologico dc, 805 
primarios. 806 
Proeslro, 617 

Profase, de la division celular. 58- 
59 

Progesierona, 95-97, 146, 835 
Pro gl 6 tide, 293 
Programa genet ico. 7-8 
Prolactin a, 98,751.752 
Pronefros, 661 
Pronticlco. 106-107 
Pro-op i om c l a nocor l i n a. 753 
Propiedades emergenles, 6 
Pmpioccplorcs, 734 
PrOscholdl. Hilde. Vease tambien 
Mangold. Hilde 
Prosimios, 622, 625. 626 
Prosobranquios. 336 
Prosoma. 378 
Prosopilos, 246 

Proslaglandinas, 753-754,836. 844 
Prostoma rubram. 297. 299 
Prostomio, 356,358 
ProstOstomos. 
y Anelidos. 355 
formation del ccloma. 112-113 
y Moluscos, 325 
segmentationespiral, NO 
Proteasas. 66. 712 
Protection, el legumento como, 
635-638 

Protcina dependiente dc actina 
(ABP), 221 


Protemas. 

ARNm y sinlesis de. 116 
biosintesis dc, 840, 841 
y celula eucarionte. 49 
de clase I, 680 
II MCH,680 
contractilcs, 644 

control genelieo dc la cstructura, 
839 

desarrollo del concepio en. 824, 
828 

cn la dicta. 716-718 
cstructura dc,4, 5 
en los fluidos corporales, 677 
G. 844 

metabolismo dc. 75-76 
como produclos genelieos, 831 
y qufmica de la vida. 27-29 
reconocedoras. 105-106 
variation gcnctica dc, 176-177 
Protcinoidcs, 36-37 
Protista. Vfase tambien Protozoos 
clasification de. 210-212.238-239 
y clasificacion dc Protozoos, 216 
respiration de, 694 
Proto-arlropodos. 373 
Protoavis t ex e ns is, 576 
Protocol u las. 38 
Protocoopc ration. 816 
Prolociista. 216 

Protonefridio, 284, 286,3J8, 660 
Proto-oncogenes, 149 
Protoplasma, 44.824, 825 
Prolopodio, 389.391 
Pro top ter us sp.. 518.519 
ProtOstomos mcnorcs, 
caractcrfsticas dc. 436 
clasificacion dc. 436 
Lquiuridos. 437-438 
filogenia de, 443-444 
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Pen l as idm id os, 440-441 
Pogonoforos, 438-440 
Sipunctilklos, 432-433 
Tardfgrados. 442-443 
use del termino, 435 
Protolcrios. 625 
Protozoos, 

caractcrfsticas de. 216-217 
clasificacion de, 212, 216.238- 
239.824 

dcscubrimiento de, 822 
digestion intracelular en, 709 
evoluciOn de. 215 
filogenia de, 237 
forma y funcion de. 217-224 
homeostasis en, 659 
manchas ocularcs de. 741 
Y mulualismo. 816.835 
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patroncs dc conducta en. 830 
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sisiema sensorial de, 727 
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Proluros, 429. 432 
Provcntrfculo, 585 
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Pscudocclc, 196. 305-307 
Pscudocclomados. 

Acantoccfalos. 317-319 


bilalerales. 196 
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caractcrfsticas dc, 305-306 
clasificacion dc, 305 
Entoproclos.319 
filogenia de. 320. 321 
Gastrotricos. 309-310 
Kinorrincos, 310 
Lori efferos. 310 
Neniatodos, 311-316 
Nematomorfos, 317 
Priapulidos,310-311 
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Rolfferos, 306-309 
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Pscudoplasmodio, 228 
PseudOpodos, 51.218-219.644 
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Psicologfa comparada, 766 
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PsOcidos, 429 
Psocoplcros, 429, 432. 433 
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Plashne. M., 844 
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Pierobranquios, 480-481 
PterOpodos, 337 
Pteropus, 626 
Ptcrosaurios, 571 
Ptilosarcus spp., 268. 273 
Puente cerebral. 730 
Puentes terrestres, y distribution 
de las especies, 798, 800, 801 
Pucrco, 628. Vease tambien Ccrdo 
Puercoespfn. 607 
Pi dex irrirans , 416 
Pulgas. 416,420,427,430 
acuaticas. 262, 398.404 
Pulmonados. 337 
Pulmones, 
de Anfibios, 533 
y aparaio respiratorio. 696 
desarrollo dc. 123 
inte ream bio gaseoso en. 699 
en libro. 375 

de Moluscos. 325-326.335 
de Reptiles. 558 
Pulpo. 325,343. 348.351 
Punneti. Reginald C.. 820 
Pupila, dc ojo, 742 
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Purkinje.44. 824 
Pycnogomun. 377, 378, 383 
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Quelicerados. 
acuaticos. 384 
A rdenidos, 378-383 
clasificaciOn de, 384 
filogenia de, 383 
Merostomas. 376-377 
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Quelfceros, 378 
Quclonios, 559-560 
Queratina, 544. 606,635-636 
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Guctclct, Lambert A., 826 
Quctognatos, 321.477. 482 
Quiasmas. 88. 89 
QuilOpodos, 385. 409,431 
Ouimeras, 486,515,529 
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Quiropteros, 625 
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Quitina, 373,374-375 
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Rabdile. 284-285 
Rabdftidos. 316 
Rabl. Karl, 827 
Radiaci6n, 
adaptativa, 

de acelomados, 300-301 
de Anelidos, 371 
de Artropodos, 383 
de Cnidarios v Ctenoforos, 
279 

concepto del desarrollo de, 
829 

dc Crustaceos, 404 
de Equinodermos, 472 
y especializacion. 168 
de Esponjas, 253 
de Hemicordados, 481 
de Insectos, 430,433 
dc Lofoforados, 452 
deMoluscos, 348-351 
de Protozoos, 237 
dc pseudocelomados, 320 
de Reptiles, 554-557 
ionizante, 149 
Radiados, 194 
Radiointminoensayo. 843 
Radiolarios. 229-230 
Radiolas, 361 
Radios dc alctas. 515 
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Raleigh, Sir Waller, 703 
Rall.T. W M 842 
Ramapit/?ecus brevirostris, 835 
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hervfboros. 611 
Rana, 

arboricola, 542,550 
catesbeiana. 542, 543, 546 
da nutans. 543 
corazon de. 689 
desarrollo lemprano dc, 108 
evolucion de, 537 
gaslrulacion en. 111-112 
homeobox, 118 
y hormonas tiroideas, 756 
leopardo, 543. 551 
pa tits iris, 543 
pipiens , 543, 546 
proceso reproducer de, 81, 538 
regulacidn osmolica en. 657 
respiracibn de. 695. 697 
sistema nervioso de, 725 


sylvatica. 543 
toro, 542-544, 546 
de unas africana, 544 
Ranatra fuse a. 416 
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Rangifer iarandus. 614, 628 
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taxonbmico, 200 
Rdnidos, 542 
Ranura alar. 588-589 
Rape, 524 
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Raquilismo, 757 
Ras. 149 
Rasconcs, 598 

Rasgo gcnetico recesivo, 129, 137. 

173-174 
Rata, 621. 627 
canguro,658,660 
australiana, 667 
parda,621 
Raton, 

de campo. 818 
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melabolica dc, 613 
desarrollo temprano del, 108 
emigracidn v superpoblacion de, 
819 

homeobox, 116, 117 
ritmo cardfaco dc, 690 
lasa de reproduction y 

morialidad de, 618.816 
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Rattus norvegicus. 621 
Ray, John, 200, 822 
Rayas, 511-514, 529.658 
Ray id os, 514 
Rayiformes, 514 
Ray os elect ricos, 514 
Raza pura, 16 
Reabsorcion. 

en el rifton dc Vertcbrados, 622 
tubular, 663-665 
Reaction, 
acoplada, 67-68 
anabolica, 67 

en cadena de la polimerasa 
(PCR), 147-148,846 
catabolica. 67 
de condensation. 24,36 
cortical, 106 
endergdnica, 64 
enzima-calalizada, 67 
exergbnicas. 64 
de huida, 235 

de oxidacidn-reduccidn, 68, 857 
redox, 68,853 

Recapitulacibn, en filogenia, 164 
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auditiva de inseclos, 419 
visual, de insectos, 422 
Recept^culo seminal, 290 
Receptor LDL. 845 
Receptorcs, 
de hormonas, 747 
qui'micos a distancia, 734 
de contacto, 734 
de membrana celular, 748 
de neuronas. 722.728,734 
nucleares. de hormonas, 748 
Reck, H., 832 

Reclutamiento. y contraccibn 
muscular. 648 

Reconocimienlo de lo extrafto, 680 


Recursos naturalcs, limitaciones 
de, 171. Vease tambtin 
Ambienles: Contamination 

Red, 

admirable, 521 

nerviosa. 185. 257-260. 727.834 
de productividad primaria. de 
ecosistemas, 806-807 
trabecular, 251 
trdfica. 807 
Redi. Francesco, 32 
Redias. 288 
Rcflejos, 

en Astcroideos, 461-462 
desarrollo del concepto dc. 821, 
823.831 

cn Esponjas. 250 
cn Ncmertinos, 299 
cn los pepinos dc mar, 469 
de Protozoos, 216 
rotular, 728 
cn Turbelarios, 287 
Refrigcracion evaporativa, 670 
Refugio Nacional Artico para la 
Vida Salvaje, 614 
Refugios, poblaciones v 

competieibn por los. 818 
Regeneracion, 

Region, 

anterior, de pogonoforos, 438 
constante de los anticuerpos. 681 
corporal anterior. 194 
lateral, 194 
media, 194 
pelvica. 194 
posterior, 194 
proximal, 194 
del cuerpo pectoral, 194 
distal del cuerpo, 194 
dorsal del cuerpo, 194 
variable, 81 

ventral del cuerpo, 194 
Regia del produclo, 133 
Regulation, 

de la expresion genclica. 145-146 
hiperosmotica, 522,656 
osmolica, 622-623,655-659 
de la temperalura, y 

homeostasis. 667-672. Vease 
tarn hie n Mamiferos arlicos; 
Temperatura corporal; 
Ambicntes frios; Dcsierto; 
Ambientes calidos 
Reguladores hipoosmOticos. 523, 
657 

Reiformes, 597 
Reighardia sternue. 440 
Rein a. y conducla social en 
insectos. 426,427 
Relation dc tipo bajo dc las alas. 
589 

alto de las alas, 589 
Relajacion. 97 
Relam pago, 

y cicio del nitrogeno, 811 
como fuente de energfa, 35 
Religion y ciencia, 11-12 
Remane, A.. 837 
Remipedios, 389,397-398,404 
Rbmoras. 815 
Renacuajo, 542 
Renilia spp., 273-274 
Renina, 

enzima de los rumiantes, 712 


del rifiOn, 665 

Reno, 614,621,628. Vease tambien 
Caribu 

Reorganizaci6n genetica, 146 

Reotaxis, 235 

Rcparto (division) por escisiOn, 
143 

ReplicaciOn, DNA, 141,142 

Represores, geneticos, 844 

RcproducciOn, 83, 326. 329. 527 
asexual, 

definicion dc. 56. 81-82 
de Esponjas, 249-250 
dc Hidrozoos, 262 
proceso de. 82 
dc Protozoos, 216-217. 223 
de Turbelarios. 287 
venlajas evolulivas de, 85 
de Vofvox. 226,227 
dc Zoantarios. 271 
bisexual, 83. Vease la mb tin 
RcproducciOn sexual 
ovipara. 91,513. 569.625 
ovovivfpara, 91 -92,513, 527 
y proceso rcproduclor. 
de Anuros, 538 
de arartas, 39 
dc Astcroideos, 461-462 
dc Aves, 574, 592-595 
de Bivalvos, 342 
de CefalOpodos, 347 
de CladOceros. 398 
de Clonorchis sinensis, 290 
de CrusLiceos. 403 
ClenOforos, 276-277 
de Esponjas. 250 
y formaciOn de las celulas 
reproductoras, 85-92 
fotoperiodo v hormonas de, 
754 

de Gasteropodos, 426-427 
de Hemicordados, 480 
dc Hidrozoos. 262 
hormonas de Vertcbrados y, 
95-99 

de Insectos, 421 
de lombriz de tierra, 365, 367 
de Mamiferos, 616-619 
de Mcsozoos, 243 
de mixincs. 506 
de Moluscos, 329 
naturaleza dc, 81-85 
de Nemcrtinos, 299 
de paramecio. 235 
de Peces, 627 
plan de, 93-96 
de Poliquetos. 359 
como propiedad de los 
si stem as vivos, 6-7 
de Protozoos. 222-224 
de ranas y sapos. 549-550 
de Rotiferos, 307-308 
de salamandras, 539 
de sanguijuelas, 369 
y seleccibn natural, 171 
y sociabilidad, 773 
de Turbelarios, 287 
prot^ndrica, 271 
sexual, 

avances evolutivos de, 80, 81, 
85 

definicidn de, 56, 81 
de Esponjas, 250 
proceso de, 82-84 
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de Protozoos, 216-217, 223- 
224 

y variation fenotfpica, 148 
de Vo!vox, 226. 227 
vivipara, 91-92,250, 513, 527 
Reptil. mandfbula de. 554, 558 
Reptiles, 

Anapsidos, 559-561 
caracterfsticas de. 557 
aiscara del huevo y evolucion 
de,553 

clasificacion de. 554. 571 
dctcrminacidn del sexo 
dependiendo de la 
temperatura en, 87 
Diapsidos, 561-562, 565-570 
origen y radiacion adaptativa de, 
554-557 

queratina y escamas epidermicas 
de, 636 

uso cladfstico del termino, 207 
Resilina. 420 

Resonancia nuclear (NMR) 
espcctrosc6pica. 44 
Rcspiracion. 

en animales acuaticos. 694-695 
mecanismos de, 698 
en ran as, 547 

y regulacion del dioxido de 
carbono,830 
y aparato respiratorio, 
de Anfibios. 546 
de Aves, 586 
de Cefalopodos. 346 
celular, 68-75 
de CrusLfceos. 392 
de Ctenoforos. 277 
demostracion de Lavoisier. 

822 

de Equinodcrmos. 459 
de Insectos, 417-418 
de Nemcrtinos, 299 
de Mamfferos. 697-701 
de Moluscos. 325. 341 
de Oligoquetos. 363 
organos de. 695-696 
de Peces, 522 
de poliquetos, 359 
de plantas y productividad de 
la cadcna trdfica. 806 
procesos de, 694 
reflejos car6tidos y aorlicos 
cn,835 

respiraci6n acu^tica y aerca, 
694-695 

de salamandras, 539-541 
de sanguijuelas. 367 
de Tuberlarios, 287 
dc Vertebrados. 495 
celular. 68-75. 694 
cutanea, 695 
externa. 694 

por superficie corporal, 375 
Respiratorio. Vease tambitn 
Respiracidn en animales 
acudticos, 694-695 
Respuesta, 
a antigenos, 683 
inmune celular. 680 
inmunitaria 
adquirida, 680-688 
humoral. 683-684 
secundaria. 683 
de «lucha o huye», 734, 760 


mediada por c6lulas, 684 
Re tepore!la gruff eh, 450 
Re tic i dite rmes-fla vip es, 427 
Retfculo, 611 

endoplasmatico (RE), 47-48. 838 
liso, 48 
rugoso, 48 
sarcoplasmico, 649 
Reticulopodios, 220,228 
Retina, 549, 587-588, 741-744. 826. 
836 

Retinal, 743 

Relraso mental, 139, 231 
Rcvolucion, 
cientifica, 13 

industrial, v poblaci6n humana, 
816 

Rev, y conducta social en los 
insectos. 426 
Rhabdopleura, 480. 481 
Rhechostica hentzi . 380 
Rhincodon fypus, 511 
Rhineura florida . 565 
Rhinoderma darwinii . 538 
Rhizostoma, 266 
Rhodnius. 428 
Rh opal ura, 244 
Rhynchocineres rigens . 403 
Ribosoma, 47, 144,841 
Richards, A. N., 833 
Rif da pachypnla . 539 
Rincocefalia, 571 
Rincocelos. Vease Nemertinos 
Rinencefalo. 731 
Ringer, S., 827 
Rinoceronte, 608, 628. 814 
Rin6foros, 336 
Rinon, 

filtrado glomerular del, 833 
homeostasis y artrdpodos, 661 
y vertebrados, 661 -667 
mesonefrico, 505, 508. 513. 523 
metanefrico. 557 
microtubulos en las c61ulas del. 
50 

nefrona del, 824 
prondfrico, 505 
pareado,495 
Rio, 

Columbia, 527 
Nilo, y esquistosomiasis. 290 
Serpiente, 626 
Ripidistios. 519, 536 
Ritmos circadianos, 754 
Ritualizacion. de la conducta 
demostraliva, 778 
Rizocdfalos, 400 
Rizopodos, 227-228, 238 
RNA (acido ribonucleico), 
y acidos nucleicos. 29 
actividad catalftica de, 37, 846 
componentes quimicos de. 140- 
141 

y sintesis de DNA. 844 
mensajero (RNAm), 57, 116, 
143-144,145 146, 843 
polimerasa, 143 
ribosomal. (RNAr). 144 
transferente (RNAt). 144-145, 
842 

Robbins, F. C.. 839 
Roberts. Richard, 846 
Rodar el huevo. comportamiento 
de,767 


Rodbell. Martin, 844 
Rodopsina, 743 
Rocdores, 621.626-627. Vease 
tambien Mamfferos; Ratones; 
Ratas 

Roentgen, W., 828 
Rombenccfalo, 729 
Rombozoos, 243 
Romer, Alfred. 534 
Ropalia. 266 
Roptrias, 230 
Ross. Ronald. 827, 829 
Rostelo, 295 
Rostro, 381,388, 512 
Rolhenbuhler. W. C., 769 
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Rotiferos. 306-309 
Roux, Wilhelm, 827 
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Rowlands. I. M., 838 
Rubner, Max, 827 
Ruisenorcs, 590,814 
Rumen. 613 

Rumiantes. 608. 613, 711 
Rutas, de aves migralorias. 590 
Rulheford, Ernest, 832 
Ruzicka. L., 835 


Sabanas. v pnmeros hominidos, 

623 

Sabella. 361 
Sacarasa, 25. 714 
Saccoglossits, 478. 479. 480 
Sacculina, 400, 401 
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adhesivo, 450 
aereo, 418, 579, 586, 697 
amniotico. 99, 118 
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defesiilo, 341-342 
ligamentario, 318 
Sacro, 641 

Saclosom^tidos, 437 
Saculo, 393. 548, 738, 740 
Sagitta . 477 
Sakmann, Bert. 845 
Salamandra. 166, 209. 537.539-541, 
550 

moteada. 540 

Sales. Vease lamhitn Homeostasis: 
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de calcio. 375 

entrada por la dieta de, 664 
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854-855 
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composicion de, 637-638 
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transporle gaseoso cn. 700, 826 
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Sarcolema. 647 
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Sars. Michael, 832 
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Sauer, E., 591 
Saurios, 562, 565, 571 
Saurisquios, 563, 564 571 
Sauropodomorfos, 571 
Sauropodos,563 
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Save-Soderberg, Gunnar. 534 
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Scudgerella. 410. 411 
Sebo.609 
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cn el rinon de vertebrados, 662 
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Epoca 

Acontecimientos biologicos 

Anos antes 
del presente 
(A. P.) 

Acontecimientos geologicos 

(Referidos especialmente a 
Norteamerica, sin reflejar 
cambios a nivel mundial) 


Cuatcrnario 

Reciente 

Mombre moderno 

11 mil 

Glaciaciones; luego templado 

o 

Pleistoceno 

Hombre primitive) 

1,7 millones 

u 


Plioceno 

Grandes carmvoros 

5 millones 

Elevacion de los conlinenles: frio 

s 


Mioceno 

Mamiferos herhivoros abundantes 

23 millones 

Uanuras y praderas; moderado 

z 

iai 

Terciario 

Oligocenos 

Primates, ballenas 

38 millones 

Erosion de las montanas; templado 

0 

Eoceno 

Kadiacion de los placentados 

54 millones 

Erosion de las montanas; lluvioso 
y templado 



Paleoceno 

Primeros maniLferos placentados 

65 millones 

Levantamiento montanoso; 
subtropical 

B 

5 

N 

i 

Crctacico 

Apogeo de grandes reptiles 
terrestres y marines, seguido de 
extincion; plantas con flores; 
decadencia de las ginospermas 

135 millones 

Aparicion de mares inferiores y 
levantamiento de los Andes 
Himalaya y Rocosas; ceinplado a 
frio 

Jurasico 

Primeras aves; primeros 
mamiferos; apogeo de los 
dinosaurios 

192 millones 

Continentes con mares extensos; 
formacion de las montanas de 
Sierra Nevada (EE.UU); frio, luego 
templado 

Tri&sico 

Primeros dinosaurios; reptiles 
semejantes a mamiferos; 
dominan las contferas 

230 millones 

Elevacirin de los continentes; 
extensos dcsiertos; frio y seco 


Perniico 

Radiacion de los reptiles; 
desplazamiento de los anfibios; 
extincion de muchos 
invertebrados marinos 

280 millones 

Elevacion de los continentes; 
formacion de los Apa laches; 
frio y seco 


Carbonifcro 

Pensilvanlco 

Primeros reptiles; insectos 
gigantes; grandes bosques de 
contferas 

320 millones 

Mares interiores poco profundos; 
grandes depositos de carbon; 
templado y humedo 






y 

*■* 


Mississipico 

Radiacion de los anfibios; 
abundancia de condriciios 

345 millones 

Mares intemos; templado a calido; 
pantanos 

8 

i 

Devon ico 

Primeros anfibios; abundantes 
peces de agua dulce; briozoos y 
corales 

405 millones 

Mares interiores; primeros 
bosques; templado 

£ 

Silurico 

Primeros peces mandibulados 

430 millones 

Mares continentales y arrecifes; 
templado 


Ordo video 

Ostracodcrmos (primeros 
vertebrados); abundantes 
invertebrados marinos; primeras 
plantas terrestres 

500 millones 

Hundimiento de tierras; templado 


Cambrico 

Origen de muchos filos y clases 
de invertebrados; predominio de 
los trilobites; algas marinas 

570-600 millones 

'Ires periodos de hundimiento de 
tierras: templado 

PRECAMBRICO 

Precambrico 

Algas fosiles; otros fosiles 
extremadamente raros; evidencia 
de esponjas y excavaciones de 
animales vermif'onnes 


Actividad volcanica; levantamiento 
montanoso; glaciaciones; clima 
variado 
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